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INTRODUCTION GENERALE
Le mil pénicillaire est une graminée originaire d'Afrique. Céréale de base de nombreuses
populations d'Afrique et d'Inde, c'est une espèce diploïde 2n = 2x = 14 chromosomes dont la
floraison est protogyne. La floraison femelle précède la floraison mâle, l'intervalle entre les deux
floraisons varie selon le génotype et les conditions de culture. Cela confère au mil un mode de
reproduction essentiellement allogame (Burton, 1974). Cette allogamie est fortement réduite dans
certains cultivars (SaIT et al., 1983). Les informations disponibles sur la structure de cette espèce
font apparaître une distinction majeure entre formes sauvages et cultivées. On trouve les formes
sauvages en Afrique, dans la zone sahélienne qui s'étend du Sénégal à l'Ethiopie, où elles
coexistent souvent avec les formes cultivées. Ces dernières sont réparties dans toute l'Afrique
occidentale et centrale jusqu'en Afrique australe et en Inde.
L'histoire compliquée de la taxonomie des mils est rapportée, entre autres, par Jauhar
(1981), Clayton et Renvoizé (1982), et de Wet (1987). Dans les trentes dernières années, Stapf et
Hubbard (J 934) distinguent 13 espèces cultivées, J5 adventices et 6 sauvages, toutes annuelles,
appartenant à la section Pennicillaria. Clayton (1972) réduit l'ensemble à une seule espèce cultivée
[P. americanum (L.) Leeke], deux espèces sauvages [P. jallax (Fig. & de Not.) Stapf & Hubbard
et P. violaceum (Lam.) L. Rich.] et deux espèces adventices [P. stenostachyum (Klotzsch ex
A.Br.) Stapf & Hubbard et P. dalzielii Stapf & Hubbard]. Enfin Brunken (1977) ne considère plus
qu'une seule espèce [P. americanum (L.)] subdivisée en trois sous espèces : le type cultivé
[P. americamlm spp americanllm (L.) Leeke], le type sauvage [P. americanum spp monodii
(Maire) Brunken] et le type intermédiaire [P.americanllm spp stenostachYllm (Klotzsch ex A. Br.
& Bouché) Brunken. Le terme americanllm n'ayant aucune signification taxonomique, nous avons
utilisé la dénomination "glallcum" qui est le plus ancien nom du mil (Chase, 192 J., de Wet, 1987).
Elle est adoptée actuellement par l'institut International chargé par les Nations Unies de
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l'amélioration du mil, l'Icrisat, le bureau des ressources génétiques, l'Ibpgr (IBPGR, 1987) et par la
recherche agronomique des Etats Unis d" Amérique (USDA, 1986)
Ces formes cultivées et sauvages s'opposent par certaines caractéristiques qui constituent
le syndrome de domestication (HarIan et al, 1973) : l'architecture de la plante, le tallage, la taille
des feuilles, la forme de la chandelle et certains caractères de l'épillet et de la graine (planche I).
Cette typologie des formes naturel1es est en contradiction avec certaines études au laboratoire
selon lesquelles, dans les croisements entre formes cultivées et sauvages, aucune barrière à la
reproduction ne semble exister et l'éventail des formes recombinantes constitue une variation
continue entre les deux parents (Bilquez et Lecomte, 1969; Brunken, 1977; Pemès, 1980;
Marchais et Tostain, 1985). Cependant, dans la nature, cette divergence est manifeste. En étudiant
la diversité de 14 caractères botaniques sur 253 accessions cultivées et 85 accessions sauvages,
Marchais et al. (1993) ont monté que les mils cultivés se distinguent des formes sauvages, en
particulier les mils cultivés de l'Afrique de l'ouest (Mauritanie, Sénégal et Mali), les plus éloignés
par leur morphologie. Dans une étude in situ sur les flux de gènes entre les deux formes de mils
utilisant à la fois des marqueurs botaniques et enzymatiques, Marchais (1993) a trouvé que le mil
cultivé en champ constitue une communauté reproductive apparemment isolée des mils sauvages
de l'oued. Dans l'oued, les mils sauvages se reproduisent à 70% en endogamie et un taux de 30%
d'hybrides (sauvage x cultivé) s'observe. La contribution de ces hybrides à la population de mils
sauvages de l'oued est très faible car très peu de plantes à phénotype recombinant sont observées.
Un résultat similaire a été trouvé par Marchais et Tostain (1992) dans deux populations de mils
sauvages d'oueds situés en bordure des champs de mils au Sénégal et au Niger.
D'un point de vue enzymatique (huit systèmes et au mOInS 12 locus), Tostain (1992)
montre, sur 340 accessions cultivées et 188 accessions sauvages représentatives de la collection
mondiale de l'espèce, une nette séparation entre les deux formes de mils. Cependant, chaque forme
botanique est elle - même structurée en groupes homogènes. Les mils sauvages de l'Aïr et du
Darfour diffèrent le plus des mils cultivés, tandis que les mils cultivés précoces de l'Afrique de
Il
Planche 1
1. Pied de mil sauvage.
2. Epis de mil. a : cultivé, b : cultivé x sauvage, c : sauvage x cultivé, d : sauvage.
3. Pied de mil cultivé
l'ouest sont les plus proches des mils sauvages. Cette divergence entre fonnes cultivées et
sauvages a même été observée en situation de sympatrie entre des populations de mils sauvages et
cultivés au Niger et au Soudan (Tostain, 1992). Une autre étude enzymatique réalisée par Pilate-
André (1992) confinne ces résultats : d'une part les populations sauvages sont nettement moins
diverses que les populations cultivées auprès desquelles elles ont été récoltées, et d'autre part, qu'il
y a une subdivision prioritairement selon les types botaniques sauvage et cultivé.
Cette subdivision primaire de l'ensemble des mils pénicllaires en deux groupes cultivé et
sauvage implique l'existence de facto de certaines barrières à la reproduction entre ces deux
fonnes. Belliard et Pemès (1977) mettent en cause des décalages de floraisons. Mais très souvent,
au Sahe1Jes floraisons se chevauchent. Dans les zones à les mils sauvages, les populations de mils
cultivés sont tout aussi précoces. A Keita (Niger), chez 60% des mils sauvages de l'oued, chez
tous les hybrides du champ et de l'oued, la floraison coïncide avec des mils cultivés du champ
voisin (Marchais, 1993). Des études de descendances issues des croisements entre fonnes
sauvages et cultivées (Niangado, 1981; Rey-Henne, 1982; Joly et Sarr, 1985) ont montré
J'existence d'une distorsion globale pour le phénotype cultivé dans les générations de
rétrocroisements. Des types cultivés ayant introgressé des gènes de fonnes sauvages sont assez
rapidement récupérés. Robert (1989) obtient un résultat contraire avec des ségrégations en faveur
du phénotype sauvage. En fait, le sens de la distorsion dépend surtout des génotypes cultivé et
sauvage en confontation, et dans tous les cas, les 2 fonnes se séparent. Sarr et Pemès (1988) ont
expliqué les distorsions de ségrégations observées pour des caractères quantitatifs dans les
descendances des lignées de mils cultivés (Ligui et Massue) par la coexistence de trois
phénomènes : i) la limitation des recombinaisons, ii) des sélections gamétiques et iii) des
compétitions gamétophytiques dont le résultat n'est pas unidirectionnel. Un tel modèle pourrait
aider à comprendre la dynamique des échanges entre formes sauvages et cultivées. En effet,
Robert et al. (1991) ont montré que des sélections gamétophytiques dues à des compétitions
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polliniques favorisant les fécondations par homogamie se produisent chez le mil, notamment lors
de confrontations entre pollens de mils sauvages et de mils cultivés sur un même stigmate.
A ces différents mécanismes évoqués ci-dessus, vient s'ajouter un phénomène que nous
avons observé en 1988 dans des croisements entre des lignées de mils cultivés et sauvages. En
effet, des épis de mil cultivé pollinisés par le pollen de mil sauvage ont donné des graines
malfonnées tandis qu'au cours de la même période, les épis de mils cultivés en autofécondation et
les croisements réciproques sauvage x cultivé ont donné des graines nonnales (Amoukou et
Marchais, 1993).
De telles différences dans les croisements réciproques avec la présence fréquente de
graines malfonnées ou avortées ont déja été observées chez d'autres espèces.
Chez les riz, les croisements entre Oryza longistaminata et les espèces O. sativa, O. glaberrima,
et O. breviligulata montrent une forte dissymétrie, caractérisée par un faible taux de réussite des
croisements quand 0. longistaminata sert de parent femelle, et une détérioration quasi complète
des caryopses FI lorsqu'il est utilisé comme parent mâle (Chu et al., 1969; Chu et Oka, 1970;
Ghesquière, 1988).
Chez les blés, les croisements entre Triticum boeotricum et T. urartu donnent des grames
ratatinées inviables lorsque T. urartu est utilisé comme femelle, alors que le croisement réciproque
donne des petites graines nonnales et viables (Johnson et Dhaliwal, 1976; Dhaliwal, 1977; Gill et
Waines, 1978).
Cette malfonnation des graines a également été observée dans les croisements entre blé et seigle
(Kaltsikes et al., 1975; Kaltsikes et Roupakias, 1975), entre blé et avoine (Bennet, 1977). Thërn
(1992) observe le même phénomène chez l'orge dans le croisement Hordeum vulgare x H.
bulbosum. Chez les Solanllm spp.(Johnston et al., 1980; Ehlenfeldt et Hanneman, 1984; Ehlenfeldt
et Hanneman. 1988; Bamberg et Hanneman, 1990; Ortiz et Ehlenfeldt. 1992; Ehlenfeldt et
Hanneman. 1992) comme chez les LycopersiclIm spp (Cooper et Binks, 1955; Lester, 1989;
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Ehlenfeldt et Hanneman, 1992) la malformation des graines s'est fréquemment manifestée dans
certains croisements interspécifiques parfois dans un seul sens.
Les causes de ces anomalies sont selon Stebbins (1958) :
1) une dysharmonie de fonctionnement entière ou partielle entre les chromosomes et, ou,
entre les gènes des deux parents dans le noyau de l'hybride. Elle peut se traduire par une absence
de synthèse de certaines substances nécessaires au développement de l'embryon.. Dans ce cas, le
succès de la pollinisation, de la fécondation et le développement de la graine sont sous l'action de
plusieurs gènes.
2) une mauvaise interaction entre les chromosomes, les gènes de l'un des parents avec le
cytoplasme de l'autre. Chez certaines espèces cette incompatibilité est marquée par des différences
dans les FI réciproques telles que dans un sens on a des graines normales et dans l'autre on a des
graines anormales et inviables.
3) une action inhibitrice des tissus qui entourent l'embryon. Ce dernier aurait pu se
développer normalement sur milieu artificiel s'il ne s'agissait que de son propre génome. Par
exemple, dans les croisements 2n x 4n chez le maïs, la prolifération trés rapide de l'albumen finit
par envahir l'embryon qui meurt.
Ces anomalies traduisent en général une incompatibilté postzygotique qui joue le rôle de barrière
aux échanges de gènes entre deux espèces ou deux sous-espèces parfois en situation de syrnpatrie.
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Présentation de l'étude
La question fondamentale qui se pose chez le mil est de savoir comment les formes
cultivées et les fonnes sauvages arrivent à maintenir leurs strutures morphologique et génétique en
situation de sympatrie, malgré leur mode de reproduction allogame. Cette question a été abordée
au laboratoire de génétique et physiologie du développement des plantes (GPDP) à Orsay, où
plusieurs mécanismes permettant d'expliquer en partie le succès de la domestication du mil ont été
mis en évidence (Niangado, 1981, Rey-Herme, 1982; Joly et Sarr, 1985; Robert et al., 1989; SaIT
et al., 1988).
Au laboratoire de génétique de l'Orstom à Niamey (Niger), la découverte d'une malfonnation des
graines dans des croisements de mils cultivés pollinisés par le pollen de mils sauvages a eu pour
résultat d'orienter nos recherches vers l'étude et l'évaluation du rôle de ce type de barrière à la
reproduction entre les formes sauvages et cultivées.
Les conditions écologiques du milieu au Niger (climat chaud et sec), peuvent nous faire
supposer en première approche que cette malformation des graines est simplement due à un
échaudage. L'étude de cette malformation a donc débuté par la vérification de la nature
génétique de l'anomalie. Ensuite, une étude prospective a été menée pour évaluer l'importance
du phénomène au sein de l'espèce: il s'agit, d'une part de voir si le phénomène apparait dans
toutes les combinaisons de croisements au sein de l'espèce ou s'il est limité aux seuls
croisements cultivé x sauvage, et d'autre part s'il y a une variabilité d'expression du
phénomène au sein des croisements cultivé x sauvage. Une telle étude a nécessité l'utilisation
d'un échantillon d'accessions cultivées et sauvages, représentatif de la diversité génétique et
géographique de l'espèce, dans lequel toutes les combinaisons de croisements (cultivé x sauvage,
cultivé x cultivé, sauvage x cultivé, et sauvage x sauvage) ont été testées.
De plus il doit vraisemblement exister des couples cultivé-sauvage compatibles. En effet
de nombreux travaux sur les croisements entre mils cultivés et mils sauvages ne font pas référence
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à cette anomalie (Brunken, 1977; Bilquez et Lecomte, 1969; Niangado, 1981, Rey-Herme, 1982;
Joly et Sarr, 1985; Robert et al., 1989). Il est donc important de voir s'il s'agit d'une variabilité
pour la malformation des graines, ou d'une interaction due aux couples cultivé sauvage. Les
résultats de l'expérience précédente nous ont permis de faire un choix de matériel végétal adéquat,
composé de mils cultivés et sauvages, pour vérifier ces deux hypothèses, et aussi, de voir si le
degré de la malformation des graines n'est pas lié à la distance génétique entre individus
cultivés et sauvages utilisés dans les croisements.
D'après Tostain (1993), la domestication du mil a pu se produire dans l'un des trois foyers
sauvages du Sahel africain : l'Ouest (Sénégal, Mauritanie et Mali-Ouest), le centre (Mali-est,
Burkina Faso et Niger) et l'Est (Tchad-Est et Soudan). Le foyer occidental est le plus probable car
il montre une faible distance génétique entre mils sauvages et cultivés, un nombre élevé d'allèles
polymorphes égal à celui des mils sauvages et des diversités multilocus ou par locus peu
différentes. Les mils cultivés du Centre et l'Est de l'Afrique proviendraient d'une lente migration à
partir de ceux de l'ouest. Nous avons donc voulu voir s'il y a un lien entre degré de
malformation des graines et origine géographique des mils, autrement dit si la malformation
des graines est plus forte à l'Ouest qu'au Centre et à l'Est de l'Afrique car selon Pemès (1986) la
domestication a pu créer et renforcer une barrière à la reproduction là où elle a eu lieu. Ces
différents aspects ci dessus évoqués ont été traités dans le chapitre I.
Aprés cette description générale du phénomène, nous nous sommes intéressés d'une part,
à l'identification des anomalies dans la graine hybride et leurs stades d'apparition au cours de son
développement; et d'autre part, à l'étude de l'hérédité de cette malformation. Ces deux études ont
été réalisées sur des lignées de mils cutivés et sauvages.
- La description des différentes anomalies dans les graines hybrides et de leurs stades
d'apparition (chapitre II) a été faite grâce à des observations de coupes histologiques de graines
hybrides à différents stades de développement, depuis la fécondation jusqu'à la maturité
- L'hérédité de cette malformation (chapître III) a été étudiée par l'analyse de différents
rétrocroisements et des F2 réciproques. Ces différents croisements ont permis de tester les effets
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cytoplamisques et les effets d'albumen qui peuvent être impliqués dans l'expression du caractère,
mais aussi d'estimer le nombre de gènes en cause.
Les résultats attendus dans l'étude de cette malformation permettront d'apprécier le rôle que joue
ce mécanisme dans la limitation des échanges géniques entre mils cultivés et mils sauvages et ses
conséquences sur le plan de l'évolution de l'espèce.
L'objectif de la deuxième partie de ce travail est de suivre sur des couples cultivé-sauvage
manifestant la malformation des graines la présence éventuelle de compétitions gamétophytiques
au niveau des gamètes parentaux (chapitre IV), mais aussi au niveau des gamètes recombinés
(chapitre V). Cette étude a été réalisée avec les lignées cultivées et sauvages qui ont déja servi
pour les études histologiques des graines hybrides et de la génétique du phénomène.
Au niveau prézygotique, des phénomènes de compétitions polliniques ont déja été mis en
évidence par SaIT et al. (1988) chez des lignées cultivées et par Robert et al. (1989) entre mils
cultivés et mils sauvages. La contribution de chaque parent cultivé ou sauvage dans la
descendance va dépendre de l'aptitude de son pollen à la compétition. Ainsi, nous avons utilisé la
technique de pollinisation mixte avec des mélanges de pollens cultivé et sauvage (Ottaviano et al.,
1982, Robert et al., 1989) pour estimer les aptitudes générales à la compétition des pollens
cultivés et sauvages et voir si ces compétitions polliniques entretiennent la divergence entre
les deux formes.
Au niveau postzygotique, les anomalies observées dans les grames hybrides et leurs
éventuelles conséquences sur leur viabilité peuvent modifier, après la germination et la levée, la
structure de la descendance issue des mélanges de pollens. Les graines mal formées seront
certainement défavorisées car elles ont peu de réserves. Des tests de germination au laboratoire et
un semis au champ des graines hybrides ont permis d'évaluer l'impact de la barrière
postzygotique sur les descendances issues des mélanges de pollens cultivé et sauvage.
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Ce premier bilan nous permettra de comparer nos résultats avec certaines données d'enquêtes sur
des taux d'hybrides observés dans les champs de mil.
En général, les graines hybrides qui arrivent à germer et à lever donnent des plantes FI à
développement normal et fertiles (Bilquez et Leconte; 1969; Belliard et al., 1980; Pernès et al.,
1980). Chaque plante hybride pourrait donc participer au pool reproductif dans le compartiment
(cultivé ou sauvage) où elle se trouve en se croisant avec les plantes voisines. La structure de la
descendance de ces plantes FI va sans doute dépendre d'éventuelles perturbations au cours de la
méiose et à la fécondation qui peuvent créer des distortions de ségrégation, sous l'hypothèse de
l'équiprobabilité dans la formation et les rencontres gamétiques. Il s'agit donc pour nous de
vérifier si des distorsions de ségrégation n'entrainent pas la divergence génétique entre mils
sauvages et mils cultivés dans les générations recombinantes, non seulement dans les
gamètes mâles mais aussi dans les gamètes femelles.
L'utilisation de marqueurs enzymatiques dans cette étude, nous permettra, en outre, de pouvoir
comprendre la divergence génétique révélée par différents travaux (Pilate-André et al., 1986;
Tostain, 1992, 1993; et Pilate-André, 1992). Enfin, l'influence du milieu (saison de culture) et de
l'environnement génétique maternel (cytoplasme) sur les sélections gamétophytiques a été testé.
Dans ce document, nous utilisons très fréquemment les expressIOns telles que pollen
cultivé ou allèle cultivé pour dire pollen ou allèle provenant de mil cultivé par opposition à pollen
ou allèle provenant de mil sauvage. Ce rapport comprend une introduction générale et cinq
chapitres suivis d'une discussion générale. Une lecture indépendante de chaque chapitre est
possible sans nuire à sa compréhension.
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Partie 1
ETUDE DE LA MALFORi\IATION DES GRAINES HYBRIDES
CULTIVE X SAUVAGE
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Chapitre I. Mise évidence et variabilité de la malformation des graines
1. Introduction
En général, les croisements entre fonnes cultivées et fonnes sauvages du mil se font
facilement et la grenaison est bonne (Brunken, 1977; Mohindra et Minocha, 1991). Les hybrides
FI sont viables et fertiles, et les méioses sont nonnales (Bilquez et Leconte, 1969; Belliard et a!.,
1980; Pernès et al., 1980). Il n'y a apparemment pas d'obstacle aux échanges géniques entre ces
deux fonnes à mode de reproduction préférentiellement allogame. Dans ces conditions, le maintien
de l'intégrité de ces deux types botaniques en situation de sympatrie est un problème. Les travaux
sur la domestication du mil ont mis en évidence quelques mécanismes limitant les échanges de
gènes entre les sous-espèces comme l'existence du phénomène de compétition pollinique (Robert
et al., ]989) et de distorsions de ségrégation dans les descendances issues des croisements des
deux types botaniques (Niangado, 1981; Beninga, 1981; Rey-Henne, 1982; Joly et Sarr, 1985; et
Robert et al., 1989). D'autre part, Pernès et al. (1980) ont remarqué des plantes à développement
anonnal (quasi-létales ou sub-létales) dans des F2 issues de croisements entre une fonne sauvage
(Pennisetum mollissimun Hochst) et trois lignées cultivées. Des cas de stérilité mâle
nucléocytoplasmique ont également été mis en évidence par Marchais et Pernès (1984) en réalisant
des croisements de retour entre l'hybride sauvage x cultivé et le parent récurrent cultivé, alors que
le génotype sauvage placé dans le cytoplasme cultivé maintient une bonne fertilité mâle.
A l'occasion d'une série de croisements entre lignées de mils cultivés (Tamangagi, Miari, et
Gao) pollinisées par des lignées de mils sauvages (Borari et Tiguidit) en 1988 à Niamey, divers cas
de graines malfonnées ont été observés, trop fréquemment pour être attribués au seul effet du
milieu. Nous avons effectué un contrôle sur un lot hétérogène de graines issues d'un épi d'une
lignée de mil cultivé pollinisé par du pollen d'une autre lignée de mil sauvage. Ce lot comportait
des grosses graines bien formées et des petites graines malfonnées faciles à séparer.
20
L'électrophorèse enzymatique des graines, en utilisant les estérases comme marqueur, a montré
que toutes les graines malformées étaient hybrides cultivé x sauvage alors que les bonnes graines
correspondaient à des autofécondations. Cette observation prouvait que le défaut des graines avait
une cause génétique.
Comme ce phénomène n'a jamais été décrit dans cette espèce, il est donc important de
confinner sa nature génétique et son importance dans toutes les combinaisons possibles de
croisements au sein de l'espèce, et son incidence sur la viabilité des graines. Ensuite, la variabilité
du phénomène dans les différents types de croisements et ses relations avec les distances
génétiques et géographiques ont été recherchées pour avoir une vision générale de cette anomalie
au sein de l'espèce.
II. Matériel et Méthodes
1. Le matériel végétal de base
La description générale du phénomène nous a conduit à constituer un échantillon de mils
cultivés et sauvages représentatif des différents groupes enzymatiques (Tostain et Marchais, 1989;
Tostain, 1992) et des différentes aires de répartition de l'espèce (tableau 1). Tout le matériel
végétal provient de la collection des mils de l'Orstom. Une partie des mils cultivés et l'ensemble
des mils sauvages utilisés dans cette étude sont des accessions d'origine qui n'ont jamais été
multipliées en station. L'autre partie des mils cultivés est constituée de matériels qui ont subi 5 à 6
générations d'autofécondations. Ces mils cultivés comprennent à la fois des cultivars précoces et
tardifs. Les mils sauvages sont représentés par des populations sympatriques des mils cultivés et
des populations de zones pastorales loin des cultures.
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Tableau 1 : Caracteristiques des accessions de mils saungcs et cultivés utilisées dans les différents types de
croisements
a = CxS, b = SxC, c = CxC, d := SxS); So : échantillon d'origine;+: proche des mils cultivés
Type Groupe Degré Types de Accessions
Botanique enz~'matique Code Origine de consan- croisements utilisées dans
guinité l'ANOVA
Précoce de Cl Sénégal So abc x
l'Afrique de C2 Mali lignée F6 ac x
l'Ouest C3 Mali So ac x
C4 Niger lignée F6 ac x
CS Niger So abc x
C6 Togo lignée F6 ac x
Tardif C7 Mali So ac
de l'Afrique C8 Mali lignée F5 ac
Pennisetum de l'Ouest C9 Niger So abc x
glaucun subsp CIO Togo lignée F6 ac x
glaucum
(cultivé) Précoce CIl Soudan So ac x
de l'Afrique de CI2 Tchad So ac x
l'Est
Précoce de Cl3 zambie So abc x
l'Afrique C14 Bost\vana So a
australe
Tardif C15 Tanzanie lignée F6 ac x
de l'Afrique
australe
Précoce de l'Inde ClG Gujerat So ac x
Ouest SI Sénégal So+ abd x
S2 Mauritanie So abd x
S3 Mali So+ abd
Pennisetum Centre S4 Niger sé abd x
glaucum subsp. SS Niger So+ ad x
monodü S6 Mali So abd x
(sauvage) S7 Mali So+ abd
S8 Burkina Faso So+ bd
Tchad ouest S9 Tchad So abd x
Darfour SIO Tchad So ad x
SIl Soudan So+ ad x
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2. Objectifs des expériences et réalisation des croisements
Différents types de croisements ont été réalisés dans quatre expériences successives. Elles
ont été conduites à la station expérimentale de recherche de l'ICRISAT et à la fenne d'application
de la faculté d'agronomie de l'Université de Niamey (Niger).
L'expérience 1 a été mise en place pour vérifier la nature de la malfonnation des graines.
Pour cela, 20 épis femelles d'un cultivar local nigérien HKP (CS) ont été pollinisés par du pollen
d'une population de mil sauvage de la région de Ménaka (S6). Des croisements entre différents
individus de HKP (CSx) et des autofécondations (CSa) ont été réalisés pour servir de témoin.
L'expérience 2 est une étude prospective du phénomène au sein de l'espèce. Pour cela un
grand nombre de croisements a été réalisé sans répétition sur un échantillon de mils cultivés et
sauvages repésentatif de la diversité de l'espèce. Il s'agit de tester l'expression de la malfonnation
des graines dans des croisements inter- et intra- formes avec des accessions appartenant à des
groupes enzymatiques et origines géographiques différents (tableau]). Nous avons pu réalisés:
(a) ]23 croisements "cultivé x sauvage" (CxS),
(b) 13 croisements "sauvage x cultivé" (SxC),
(c) 13 croisements "cultivé x cultivé" (CxC),
(d) 27 croisements "sauvage x sauvage" (SxS).
Ensuite, chaque femelle cultivée a été observée sur au moins un épi autofécondé (C.a) et
parfois sur des croisements intra-accession (C.x) en guise de témoin. Cet ensemble de croisements
comprend un groupe de 12 accessions cultivées pollinisées chacune par 8 accessions sauvages, en
une seule répétition.
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L'expérience 3 a pour but de vérifier la répétabilité des comportements, observés dans
l'expérience 2, de quelques accessions cultivées vis à vis de certaines accessions sauvages, et de
tenter d'expliquer cette variabilité par les distances enzymatiques. Ces mils cultivés sont
compatibles avec certains mils sauvages et incompatibles avec d'autres.
Enfin dans l'expérience 4, le lien entre l'origine géographique (foyer probable de
domestication) et le degré de la malformation des graines a été recherchée. Pour cela, des
croisements entre trois paires de mils cultivés et sauvages choisies en Mauritanie (Ouest), au Niger
(Centre) et au Soudan (Est) du sahel ont été étudiés. Dans chaque pays, les mils cultivés et
sauvages choisis ont été récoltés dans un même site (en situation de sympatrie) pour être sûr
d'analyser des populations qui échangeaient habituellement des gènes, et entre lesquelles une telle
barrière pourrait éventuellement agir.
Dans les deux précédentes expériences, chaque accession cultivée a été croisée avec chacune des
accessions sauvages en trois répétitions. Les· graines issues d'épis autofécondés ont servi de
témoin.
Les graines obtenues à partir de ces différents croisements ont été décrites par le poids de
1000 graines en grammes (pI 000), le taux de gennination en boites de pétri (GERM) et le degré
de malformation des graines (PHENO). Les tests de germination ont été faits sur un effectif de
150 graines par croisement après levée totale de la dormance. Trois notes ont été utilisées pour
caractériser la morphologie des graines: 1 = graine normale, 2 = graine défectueuse et 3 = graine
très défectueuse (planche 2).
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3. Analyse des croisements sur femelles cultivées et sauvages
Les différences importantes entre graInes récoltées sur femelles cultivées et celles
récoltées sur femelles sauvages par rapport à au poids de 1000 grains, la taille et la fonne, nous
ont conduit à analyser séparément les matériels selon selon le type de femelles.
Sur une femelle cultivée donnée (C), on constate en fonction du parent mâle sauvage (S), une
grande variabilité dans le degré de la malfonnation des graines hybrides CxS, le poids de 1000
grains et le taux de gennination. Les corrélations entre le poids des 1000 graines et les deux autres
caractères étant faibles et non significatives, les diverses familles de chaque ensemble ont été
soumises à une analyse en composantes principales (ACP) dans le but de remplacer les 3 variables
d'origine par une seule variable synthétique. Cette nouvelle variable représente la qualité des
graines CxS qui est mieux définie en fonction des trois paramètres ci-dessus. En pratique, chaque
croisement est représenté par sa coordonnée sur la première composante principale (CPl). Des
analyses de variances ont été effectuées sur la valeur des croisements après ajustement sur la
valeur de la femelle de la façon suivante : Pour chaque femelle, la moyenne des CPI des
autofécondations (CP 1.T) a été calculée. Cette valeur témoin CP 1.T a été utilisée comme origine
des valeurs de tous les croisements et toutes les autofécondations (C.a) effectuées sur cette
femelle. Les valeurs ajustées sont donc CPI-CP 1.T qui correspondent pour un croisement donné à
l'écart par rapport à son propre témoin. Cette procédure pennet de comparer l'effet d'un mâle sur
des femelles aux caractéristiques différentes.
Pour les expériences 3 et 4, on a également créé cette variable synthétique (CPI-CPI.T)
pour les raisons invoquées ci-dessus. Pour chaque femelle cultivée, les moyennes et les variances
des descendances obtenues dans les croisements CxS sont comparées à celles des descendances
obtenues par autofécondations. Les effets mâles, femelles et les interactions ont été étudiés grâce à
des analyses de variances factorielles effectuées sur la valeur des croisements, après ajustement sur
la valeur de la femelle (CPI-CP1.T).
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Toutes ces analyses de variances ont été réalisées selon un modèle fixe. Les différentes analyses
statistiques ont été effectuées avec le logiciel STAT-ITCF (ITCF, 1987)
4. Analyses enzymatiques
Les électrophorèses d'enzymes ont été réalisées sur les mils cultivés et sauvages de
l'expérience 3, au laboratoire de génétique de l'Orstom à Niamey. Sept systèmes enzymatiques ont
été étudiés : béta-estérases carboxyliques (EST), catalases (CAT), malate déshydrogénases
(MDH), glutamate oxaloacétate transaminases (GOT), 6-phosphogluconate déshydrogénases
(pGD), phosphoglucose isomérases (PGI) et phosphoglucomutases (pGM). Les techniques
utilisées sont dérivées de celles de Trouslot et Second (1980) pour le support amidon et de
Maurer (1971) pour le support de polyacrylamide. La nomenclature des allozymes est celle décrite
dans Tostain et al. (1987). Une vingtaine d'individus ont été analysés par accession, en particulier
les géniteurs utilisés dans les croisements cultivé x sauvage. Ces données ont permis de calculer les
distances de Nei entre les différents mils cultivés et sauvages et aussi celles entre les différents
individus intercroisés.
III. Résultats
A : Nature et importance du phénomène au sein de l'espèce
1. Validation des Ft CxS
Les différents croisements cultivé x sauvage ont donné en majorité des grames
malfonnées. Il est donc important de vérifier d'une part, si tous les phénotypes malfonnés
correspondent à la malfonnation d'origine génétique ou à un effet du milieu (échaudage) et d'autre
part, si les graines nonnales produites sont de vraies graines hybrides ou des graines issues
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d'autofécondation. Ces graines ont donc été semées au champ dans une dizaine de poquets par
croisement. Les observations ont été faites sur le phénotype et la fertilité des plantes au stade
adulte.
La levée a été en général très mauvaise pour les graines hybrides issues des mils précoces
du Niger, du Soudan et du Tchad, et du tardif togolais. Pour ces matériels, la malfonnation des
graines hybrides a été forte. Cependant chez les mils précoces du Mali, du Sénégal, du Togo et de
l'Inde, et chez le tardif de Tanzanie, la levée a été moyenne.
Pour chaque croisement, l'observation d'une vingtaine de pieds (dans le cas où l'effectif
des pieds levés le permet) au stade adulte, montre que toutes les plantes obtenues ont un
phénotype intennédiaire hybride, même celles provenant des graines hybrides d'apparence
normale. Ces graines normales ne sont donc pas issues d'autofécondations accidentelles, ce sont de
vraies graines hybrides issues de couples d'accessions (ou d'individus) cultivées et sauvages
compatibles. En général, les plantes hybrides obtenues sont fertiles : étamines ouvertes, bonne
production de pollen et bonne grenaison. Cependant, les plantes FI issues des quatre couples
suivants, n'ont pas donné de pollen car les étamines sont restées indéhiscentes:
- tardif Niger x sauvage Sénégal,
- tardif Niger x sauvage Tchad ouest,
- précoce Togo x sauvage Tchad ouest,
- précoce Mali ouest x sauvage Mauritanie.
S'agit-il d'une stérilité mâle d'origine génétique ou d'un effet du milieu? Les cas de stérilité mâle
chez le mil ont été observés dans les générations avancées de rétrocroisement et non en FI
(Marchais et Pernès, 1985). La fertilité des hybrides entre le tardif du Niger et les autres mil
sauvages reste inconnue car ils n'ont pas fleuri avant la fin de l'essai.
Ces observations préliminaires confirment la réussite des croisements et le génotype
hybride de toutes les graines issues de croisements cultivé x sauvage malgré leurs différences
phénotypiques.
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2. Etude des croisements sur femelles cultivées
L'axe 1 de l'analyse en composantes principales représente 79 % de la variabilité totale et
oppose les croisements CxC aux croisements CxS. Il est fortement corrélé avec le poids de 1000
grains (r =0.82), le taux de germination (r = 0.93) et la morphologie des graines (r = -0.91). Par
conséquent, il exprime bien le degré de la malformation des graines et sa relation avec la viabilité
des graines.
2.1. Les croisements HKP x Ménaka
Les graines issues des croisements CSx et des autofécondations CSs ont une morphologie
normale, une très bonne germination et des poids de 1000 grains équivalents. Ces familles sont
distribuées dans les mêmes classes découpées selon la variable CPI-CP1.T (tableau 2). En
revanche, aucun des 20 croisements CSxS6 n'a engendré des graines nonnales. Le degré de la
malfonnation étant très important et identique dans tous les croisements CSxS6, on en déduit qu'il
n' y a pas de variabilité dans ces populations pour cette incompatibilité. D'autre part, cette
malformation ne peut être attribuée à un simple échaudage car, dans les mêmes conditions de
culture, les croisements CSx et CSa ont donné des graines normales. C'est donc la pollinisation
avec le pollen de mil sauvage qui est à l'origine de ce phénomène qui a certainement un cause de
nature génétique.
2.2. Comparaison globale des croisements sur femelles cultivées
Les observations faites sur les graines hybrides montrent que tous les pollens de mils
sauvages utilisés peuvent induire cette malformation. Ce phénomène peut être induit aussi bien par
les pollens des mils sauvages sympatriques des mils cultivés et que par ceux des mils sauvages de
la zone pastorale. D'autre part, cette incompatibilité postzygotique a été observée chez tous les
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Tableau 2: Distribution des fréquences des familles de croisements dans les classes découpées sur la variable CPI-CPt.T.
CS : cultivé HKP, S6 : sauvage Ménaka, CSa : autofécondations de CS, CSx : croisements entre indivudus de CS.
N= nombre de croisements, PHENO : degré de malfonnation des graines, P1000 : poids de 1000 grains
GERM: % de germination, écart type entre les parenthèses
CLASSES DE CPI • CPI.T
Famille 6 7 8 9 10 Il 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 N PHENO PIOOO GERM CPI-CPI.T
CSa
CSx
CSxS6
1 1 3
1 1 0 1 1 1
437411
5
5
20 3
6.36 (1.1) 0.93 (0.04) 0 (0.26)
7.66 (1.3) 0.85 (0.19) ~.22 (0.48)
4.06 (0.7) 0.36 (0.10) -2.84 (0.33)
Tableau 3 : Distribution des fréquences des familles de croisements dans les classes découpées sur lavariable CPI-CPl.T.
C.a : autofécondations, C.x : croisements intra-accession cultivée, CxC: croisements inter-accesssions cultivées, et CxS : croisements
cultivé x sauvage, N= nombre de croisements, PHENO : degré de malfonnation des graines, PI000 : poids de 1000 grains
GERM: % de germination, écart type entre les parenthèses.
CLASSES DE CP1-CPl.T
Familles 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 Il 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 N PHENO PIOOO GERM CPI-CPI.T
C.a 3 1 3 1 3 5 2 1 19 1 7.6 (2.6) 0.89 (0.08) 0 (0.3)
C.X 1 1 2 1 1 1 7 1 8.02 (1.2) 0.89 (0.17) -0.24 (0.4)
CXC 2 0 0 0 3 4 3 1 13 1 8.59 (2.4) 0.87 (0.12) 0.047 (0.5)
CXS 4 8 9 5 11 10 4 12 8 7 6 7 5 4 4 7 1 2 1 1 1 1 123 2.46 (0.7) 5.35 (2.29) 0.36 (0.31) -2.55 (1.3)
mils cultivés, sauf C4 originaire du Bostwana qui nt a été testé que par rapport à 3 mils sauvages
S3, S6, et S Il. Le degré de la malformation des graines est variable selon la femelle cultivée. Le
tableau 3 donne une description globale des différentes fami11es de croisements sur l'ensemble des
femelles cultivées. Les familles de croisements intra-accession cultivée (C.x), inter-accessions
cultivées (CxC) et les autofécondations (C.a) donnent des graines normales qui germent bien; elles
sont distribuées dans les mêmes classes sur la variable synthétique CPI-CPl.T. Pour cette
variable, leurs moyennes et leurs variances ne sont pas statistiquement différentes. Dans ces
conditions, une variance erreur commune à tous les croisements sur femelle cultivée a été estimée
à partir de ces 3 familles: s2 = 0.21 avec 23 degrés de liberté. Cette variance erreur a permis
d'estimer à 2.5 % la probabilité pour un croisement CxC d'être situé dans une classe inférieure à
15. Ainsi, tous les croisements CxS situés dans les classes de 1 à 14 peuvent être considérés
anormaux. Seuls 18 croisements CxS sur 123 (environ 15 %) ont donné des graines à
développement équivalent à celui des témoins (tableau 4).
Tableau: 4 Caracteristiques des croisements CxS normaux par rappot aux témoins Cxc.
CPT-CP1.T limite des témoins est de .1.).97 au seuil de 5%
CROISEMENTS PHENO PIOOO GERM CPI-T
Sénégal x Sénégal CI x SI 1 8.60 0.70 -0.52
Sénégal x Niger Cl x S5 1 5.30 0.96 -0.72
Mali x Niger C2 x S5 1 9.36 0.62 -0.11
Mali x Soudan C2 x SIl 2 7.78 0.73 -0.91
Mali x Sénégal C3 x SI 1 9 0.82 -0.48
Mali x Mauritanie C3 x S2 1 10 0.67 -0.55
Mali x Mali C3 x S3 1 8 0.84 -0.31
Togo x Sénégal C6 x SI 2 9.5 0.82 -0.59
Togo x Niger C6 x S4 2 9.5 0.76 -0.69
Togo x Mali C6 x S6 2 JO 1.00 1.06
Mali x Mali C7 x S3 1 5.36 0.61 -0.31
Zambie x Niger CI3 x S4 1 6.64 0.87 0.75
Zambie x Soudan CI3 x Sil 1 5.31 0.88 0.50
Bostswana x Mali CI4 x S3 1 4.8 0.96 0.11
Bostswana x Mali CI4 x S6 1 4.60 0.90 -0.04
Bostwana x Soudan CI4xSII 1 4.20 0.95 -0.04
Tanzanie x Sénégal CI5 x SI 2 4.35 0.80 -0.68
Tanzanie x Tchad CI5 x SJO 2 6.60 0.61 -0.91
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Tableau 5: ANOVA 12 Cultivés x 8 Sauvages sur la variable CPI-CPIT
Source de variation SCE ddf CM F Probabilité
Total 179.89 93 \.93
Femelle cultivée 101.92 Il 9.27 44.11 0.00
Mâle sauvage 7.71 7 \.07 5.09 0.01
Interaction 70.51 75 0.94 4.28 0.01
Variance erreur 4.82 23 0.21
Tableau 6: ANOVA 12 Cultivés x 8 Sauvges: MO~'ennes des croisements CxS réalisés sur le
même )larent femelle cultivée pour les 3 "ariables <.J'origine et CPl-Cfi.T
CPI-Tff= diminution relative de la qualité de la graine.
CODE PHENO PIOOO GERM CPl-T fT CPI-CP1.T"
-
C6 2 8.95 0.62 19.35 -0.90 a
CI5 2 4.89 0.55 29.82 -1.36 ab
CI3 2.38 4.35 0.35 34.65 -1.58 ab
C2 2.25 7.19 0.45 37.30 -1.70 ab
CI6 2.75 8.16 0.67 44.10 -2.01 ab
C3 2 6.9 0.53 49.56 -2.26 bc
CI 2.25 5.41 0.51 51.53 -2.35 bcd
CI2 3 3.89 0.11 73.46 -3.35 cde
C9 3 5.71 0.25 75.58 -3.46 cde
CIl 2.88 3.15 0.05 77.41 -3.53 de
C4 2.75 3.89 0.13 81.14 -3.70 de
CIO 3 5.65 0.01 92.32 -4.21 e
*: les moyennes dec"'_t.IlI.Tmarquées par une lellre alphabétique ne sont pas significativement
ditréren!es.
Tableau 7: ANOVA 12 Cultivés x 8 Sau"ages: moyennes des croisements CxS
réalisés sur le même parent mâle sauvage pourles 3 variables d'origine et CPl- C.fl\=1"
CODE PHENO PIOOO GERM CPl- c:.f'J.i"
SIl 2.16 6.06 0.53 -2.01 a
SI 2.33 6.02 0.40 -2.34 ab
S5 2.36 5.54 0.38 -2.41 ab
S4 2.42 5.88 0.38 -0.47 ab
S2 2.58 5.88 0.33 -]:i8 ab
S6 2.58 5.76 0.35 -2.67 ab
S9 2.58 5.36 0.25 -2.84 b
SIO 2.75 4.96 0.29 -2.96 b
*: les moyennes detPl.t.PI:ïmarquécs p:tr une Icttre alphabétiquc nc sont pas
significativement différentes
Dans ces couples qui donnent des graines normales, on distingue du côté femelle, aussi
bien des mils cultivés de l'Afrique de J'Ouest qui sont sympatriques des mils sauvages (C l, C2, et
C3) que des mils cultivés de l'Afrique australe (C13, C14, et C15) éloignés géographiquement et
enzymatiquement des mils sauvages (Tostain, 1992); du côté mâle, on trouve à la fois des mils
sauvages de zones pastorales (S2, S6 et SI 0) et de zones agricoles (S l, S3, S4, S5, et SIl).
Malgré l'absence de répétitions, la variance erreur estimée sur l'ensemble des familles C.a,
C.x, et CxC a permis de tester les effets femelles, mâles et d'interactions. Les effets génétiques
réprésentent 90% de la variabilité du phénomène. Ces effets se décomposent en effet femelle
(58.5%), en effet mâle (3.7%) et en effet d'interaction femelle x mâle (37.8%). Tous ces effets sont
significatifs (tableau 5) mais l'effets mâle est négligeable. Les différences entre mils cultivés ne
permettent pas de distinguer des groupes bien définis d'incompatibilité au pollen sauvage; le
classement des moyennes des croisements CxS montre un continuum (tableau 6). Cependant ceux
qui réagissent fortement au pollen sauvage sont les tardifs du Togo (C 10) et du Niger (C9), et les
précoces du Niger, du Soudan et du Tchad (C4, CIl, et C12 respectivement). Leurs graines CxS
germent entre 1 et 25 %, soit 73 à 92 % de baisse de qualité par rapport à celles du témoin. Les
autres mils cultivés tolèrent mieux le pollen sauvage bien que leurs graines CxS soient de qualité
significativement inférieure aux graines témoins. Les différences sont moins marquées entre les
mils sauvages (tableau 7). Le mil sauvage soudanais (S Il) est le plus compatible avec les mils
cultivés, tandis que ceux du Tchad (S9 et SI 0) induisent le maximum de malformation. S9 est un
mil sauvage de zone pastorale tandis que SI 0 est sympatrique des mils cultivés. Leur
comportement identique par rapport à l'induction de la malformation des graines laisse supposer
que l'effet du pollen sauvage n'apparait pas lié à la situation de sympatrie avec les mils cultivés.
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3. Comparaison globale des croisements sur femelles sauvages.
Les échantillons de mils utilisés dans ces croisements sont donnés dans le tableau l.
On ne dispose que de deux variables pour comparer ces deux types de croisements car leurs
graines sont toutes normales morphologiquement (planche III). Une ACP ne se justifie pas dans
ces conditions. Les deux variables Pl 000 et GERM ont été ajustées par rapport à leur témoin sous
la forme PlOOO/T et GERM/T. Le témoin T est calculé pour chaque femelle sauvage comme étant
la moyenne de tous les croisements SxS car les observations suppose qu'il n' y a pas d'effet direct
du pollen sauvage sur la graine produite sur femelle sauvage. Seul Pl ooorr montre une différence
significative entre les deux types de croisements (tableau 8).
Tableau 8 : Comparaison des moyennes des croisements SxS et SxC
N = nombre de croisements, écart-type entre les parenthèses, PHENO : degré de malformation
des graines (1 = graine normale, 2 = graine défectueuse et 3 = graine très défectueuse), PI 000 :
poids de 1000 grains, PI ooorr :poids de 1000 grains ajusté par rapport au témoin. GERM :
taux de germination en %, GERMrr : taux de germination en % ajusté par rapport au témoin.
Croisements N PHENO PIOOO PIOOO / T GERM GERM/T
SxS 27 2.17 (0.67) 0.99 (0.19) 0.53 (0.21) 0.99 (0.35)
SxC 13 1.44 (0.49) 0.66 (0.14) 0.62 (0.30) 1.07 (0.48)
Différence 0.33 0.08
Probabilité du test t 0.00 0.30
Cette baisse de 33 % en moyenne du poids des graines, liée à la fécondation par le pollen cultivé,
traduit là aussi un développement incomplet de l'albumen qui est sans repercussion sur la
germination, mais probablement sur la croissance des jeunes plantes comme chez Agropyron
psammophi/um (Zhang et Maun, 1990).
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Planche III
Morphologie des graines récoltées sur femelle sauvage
1. Graines issues de croisement sauvage x sauvage (SxS)
2. Graines issues de croisement sauvage x cultivé (SxC)
conclusion
Trois points principaux peuvent être retenus à l'issue de cette étude.
1) La malformation des graines est de nature génétique.
2) Elle est généralisée à l'échelle de l'espèce dans les deux compartiments:
- Chez les mils cultivés, elle se manifeste par une malfonnation des graines suivie d'une baisse
importante du poids des graines et de leur viabilité.
- Chez les mils sauvages, les graines appaissent nonnales et viables, mais de taille réduite par
rapport aux graines de mils sauvages.
3) Les effets femelles semblent plus importants dans l'expression du phénomène même s'il
existe quelques cas de couples cultivé x sauvage compatibles.
B. Variabilité dans les croisements cultivés x sauvages
Les résultats de la partie A font ressortir un groupe de mils cultivés et de mils sauvages
au sein duquel les intercroisements du type cultivé x sauvage donnent des résultats très différents
en fonction du mil sauvage pollinisateur. Ces mils cultivés proviennent du Sénégal (Cl), du Mali
Ouest (C3) et de la Zambie (13), et les mils sauvages proviennent du Mali-Ouest (S3), du Mali-Est
(S6) , du Sénégal (S l) et du Niger (S4). Le comportement de ces différents couples cultivé et
sauvage est décrit dans le tableau 9
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Tableau 9 : Caractéristiques des croisements cultivé x sauvage.
N: graine nonnale, M: graine très malfonnée, m: graine moyennement malfonnée
a : taux de gennination; b : Poids de 1000 grains CxS / poids de 1000 grains
d'autofécondation (témoin)
Mâles Sauvages
Femelles cultivées Sénégal Mali Est Niger Mali Ouest
N M m
Sénégal 0.70a 0.15 0.35
0.96b 0.23 0.91
N M m N
Mali Ouest 0.82 0.07 0.66 0.84
0.83 0.57 0.76 0.74
M m N
Zambie 0.15 0.43 0.87
0.75 1.41 1.53
Vis à vis de ces mils sauvages, les mils cultivés du Sénégal et du Mali Ouest ont un comportement
identique, mais opposé à celui du cultivé zambien en ce qui concerne la malformation des graines.
Ces résultats ont suscité les interrogations suivantes:
i) ces comportements sont-il répétables?
ii) s'agit-il d'un effet d'interaction entre couple ou d'une variabilité dans ces populations?
iii) s'expliquent-ils par les distances génétiques et ou géographiques?
1. Répétabilité des comportements des couples cultivé x sauvage
On retrouve globalement les résultats de la partie A. Sur l'ensemble des 2 expériences, la
comparaison des moyennes des croisements à J'intérieur des couples de mils cultivés-sauvages par
rapport à la moyenne des autofécondations (témoins) des parents femelles montre qu'au seuil de 5
%, 18 croisements cultivé x sauvage sur 21 (soit 86 %) ont donné des graines significativement
inférieures en qualité par rapport à celles des témoins(tableau 10 a et b).
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Tableau 10 a et b: Comparaison des mo~'ennes 2 à 2 sur la ,'ariable CPI entre chaque famille
de croisements CxS et son témoin C.
Valeur du l de studen, ., ••, ••• : significatif à 5%, 1% el 1%0
a) expérience 3
Ni er
-4.9···
-8.2···-8.2"
Mali est
-9.2"
-2.7·· -2.94"
·.·:iiP~~1.B···:: -2.36·
Mils
Mils culth'és
Zambie
Sénégal
Mali
b) expérience 4
Mils sau,'afes
Mils culth'és Mauritanie Soudan Ni2er
Mauritanie
-2.9 • -7.31 ••• -4.45 ••
Soudan -3.15· -4.23· -7.01···
Niger -8.33*** -17.3 *** -12.7***
Des cas de graines hybrides normales ont été observés dans les croisements entre mils
cultivés et sauvages du Sénégal, et entre mil cultivé du Mali-Ouest et les mils sauvages du
Sénégal et du Mali-Ouest. Au niveau de l'expérience 1, les comportements des différents couples
de mils cultivés vis à vis des 4 mils sauvages vus dans la partie A ont été confinnés, excepté le cas
du mil zambien. Ce dernier a donné des graines malformées avec le mil sauvage du Niger
contrairement à l'année précédente. Ajoutons aussi que tous les croisements CxS sur ce mil
zambien ont donné des graines malfonnées dans cette expérience. S'agit-il d'un effet du milieu?
Précisons cependant que ce mil a très mal poussé en cette saison.
Le cas des couples de mils cultivé et sauvage du Mali, du Sénégal, et celui du couple Mali
Ouest- Sénégal ressemble bien à une interaction, car toute autre combinaison utilisant les même
parents cultivé ou sauvage fait apparaître la malformation des graines. La grande hétérogéneité du
mil entretenue par son allogamie et le faible nombre de répétitions (3) ne pennettent pas d'exclure
l'hypothèse d'une variabilité intrapopulation pour la malformation des graines.
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2. Variabilité intrapopulation
L'analyse des répétitions au sein des croisements CxS a été faite sur les valeurs ajustées
des croisements (CP l-CP 1.T) pour pouvoir rassembler l'ensemble des observations faites dans les
2 expériences. Une variance erreur commune à l'ensemble des 6 familles AF cultivées a été estimée
: s2= 0,39 à 16 degrés de liberté. Cette variance erreur a permis d'estimer au seuil de 5% la limite
inférieure des témoins: CPI-CP1.T limite = -1.03. A ce seuil, seules 12 répétitions "cultivé x
sauvage" sur 68 sont considérées comme normales, donnant des graines équivalentes à celles des
témoins AF : elles comprennent tous les croisements au sein des couples "cultivé-sauvage" du Mali
ouest et du Sénégal, 2 du couple Sénégal-Mali Ouest, 2 du couple Sénégal-Niger, 1 du couple
Mali Ouest-Sénégal et 1 du couple Zambie-Mali Est. L'expérience 4 ne donne aucun croisement
"cultivé x sauvage" normal. Les comparaisons de variances sur la variable CP l-CP 1.T entre
chaque famille de croisements cultivé x sauvage et les autofécondations du parent femelle
montrent globalement l'absence de différence significative au seuil de 5%, sauf dans le cas du mil
cultivé sénégalais (tableau Il).
Tableau Il : Comparaison de la variance de chaque famille de croisements CxS à celle
des autofécondations du parent femelle, sur la variable CP1-CPl.T
Mils Cultivés
Probabilité du test t
Mali zambie Mauritanie Ni cr Soudan Ens. cultivés
0.19 0.37 0.06 0.14 0.37 0.13
La valiabilité observée dans les couples cultivé-sauvage est donc du même ordre de grandeur que
celle de leurs parents femelles cultivés sauf dans le cas du cultivé sénégalais. Elle correspond à la
variabilité naturelle observée chez les parents cultivés. En conséquence, les couples d'individus
cultivé-sauvage faiblement incompatibles peuvent donner des graines équivalentes aux plus
mauvaises répétitions du témoin cultivé. Cela suppose que tous les individus femelles d'un cultivar
ont la même réaction vis à vis du pollen d'un même mil sauvage et que tous les individus mâles de
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ce mil sauvage peuvent provoquer avec la même intensité la malfonnation des graines sur ce mil
cultivé. La variabilité intrapopulation apparaît donc faible. Par contre dans le cas du cultivar
sénégalais, il semble que les différents individus ne manisfestent pas le même degré d'
incompatibilité vis à vis de certains mils sauvages, ce qui prouverait l'existence d'une variabilité
dans ce mil. L'analyse enzymatique montre cependant qu'il n'est pas plus divers que la mil malien
(figure 1).
3. Variabilité interpopulation
Les analyses de variances factorielles ont été réalisées sur les valeurs ajustées des
croisements (CP1-CP1.T).
Dans l'expérience 3, l'ANOYA (modèle fixe) confinne l'existence d'un effet d'interaction qui
explique l'absence de malfonnation des graines dans les couples cultivé-sauvage du Mali Ouest et
du Sénégal (tableau 12).
Tableau 12 : Analyse de variance sur la ,'ariable CPI-CPl.T
Source de variation SCE ddl CM F Probabilité
Total 55.69 35 1.59
Femelle cultivée 10.06 2 5.03 5.96 0.001
Mâle sauvage 2.66 3 0.89 1.05 0.389
Interaction 22.74 6 3.79 4.50 0.004
Résiduelle 20.23 24 0.84
On constate également des effets femelles très significatifs . Le mil cultivé zambien exprime un
niveau élevé d'incompatibilité vis à vis des mils sauvages par rapport aux mils cultivés du Mali et
du Sénégal (tableau 13). En revanche, les effets mâles sauvages ne sont pas significatifs. Donc
tous les mils sauvages utilisés dans cette expérience ont la même aptitude à induire cette
malfonnation des graines chez ces mils cultivés.
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Tableau 13: Moyennes des croisements CxS réalisés sur la même femelle
pour les "ariables d'origines et CPI-CP1.T.
Femelle cultivée
Sénégal
Mali Ouest
Zambie
PHENO
1.88 (0.58)
2.00 (0.77)
2.58 (0.66)
P1000
4.59 (1.75)
6.81 (2.04)
3.55 (1.42)
GERM
0.61 (0.36)
0.45 (0.29)
0.16 (0.30)
CPl-CP1.T*
-1.28 a
-1.36 a
-2.44 b
* groupe homogène marqué par une lettre alphabétique
Dans l'expérience 4, l' ANOVA (modèle fixe) montre qu'il n'y a pas d'interaction entre mils cultivés
et sauvages mais que les effets femelles cultivées et mâles sauvages sont significatifs (tableau 14).
Les trois mils cultivés utilisés dans cette expérience ont montré un fort degré d'incompatibilité vis
à vis des mils sauvages.
Tableau 14: Analyse de variance sur la variable CPl-CP1.T
SOURCE DE VARIAnON SCE ddl CM F Probalité
Totale 16.35 25 0.65
Femelle cultivée 2.77 2 1.38 3.63 0.047
Mâle sauvage 3.70 2 1.85 4.86 0.021
Interaction 3.41 4 0.85 2.24 0.107
Résiduelle 6.48 17 0.38
Le taux de germination des grames hybrides ne dépasse guère 25 % (tableau 15). Dans
l'expérience 3, les graines hybrides issues des cultivars du Mali et du Sénégal germent en moyenne
à 45 et 61 % respectivement. Ces deux cultivars sont plus compatibles avec les mils sauvages par
rapport au mil zambien.
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Tableau 15 Moyennes des croisements CxS avec le même parent cultivé (C) ou sam'age (S) pour les
\'ariables d'origines et CP1-CPt.T.
Ecart type entre les parenthèses
ECHANTfi.,LONS PHENO P1000 GERM CP1-CPl.T*
C. Soudan 2.05 (0.50) 6.44 (1.14) 0.20 (0.21) -2.20 a
C. Mauritanie 2.50 (0.52) 5.71 (1.67) 0.25 (0.23) -2.77 ab
C. Niger 2.50 (0.54) 8.30 (1.91) 0.18 (0.07) -2.95 b
S.Niger 1.87 (0.35) 6.59 (1.90) 0.34 (0.28) -2.20 a
S.Mauritanie 2.66 (0.51) 7.58 (1.72) 0.14 (0.05) -2.60 ab
S.Soudan 2.77 (0.44) 5.71 (1.50) 0.18 (0.15) -3.11 b
*: groupe homogène marqué par une même lettre alphabétique
Ces deux expériences montrent une importante une variabilité interpopulation chez les
mils cultivés dans l'expression de cette malformation des graines. Les différences entre mils
sauvages et les phénomènes d'interactions existent, mais elles sont secondaires par rapport à l'effet
femeJJe cultivée.
c. Malformation des graines et distances génétiques
L'analyse enzymatique des accessions cultivées et sauvages (20 individus par accessions)
utilisées dans les croisements CxS dans l'expérience 3 a permis de calculer les distances de NET
entre elles à partir des fréquences alléliques des sept isoenzymes. Le cultivar sénégalais est plus
proche des mils sauvages que les cultivars malien et zambien (tableau 16).
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Tableau 16 : distances de NEI entre les accessions sauvages et cultivées.
Mils sam'ages
Mils cultÏ\'és Sénégal Mali Ouest Mali Est Niger
Sénégal 0.067 0.074 0.099 0.098
Mali 0.218 0.212 0.212 0.263
Zambie 0.296 0.257 0.321 0.254
Une analyse factorielle de correspandance (AfC) réalisée sur les données enzymatiques
montre que (figure 1) :
- le cultivar zambien fonne un groupe distinct et éloigné de l'ensemble des échantillons cultivés et
sauvages de l'Afrique de l'ouest;
- les mils sauvages du Mali et du Sénégal sont plus proches des mils cultivés de ces pays par
rapport au mil sauvage du Niger.
Ces distances génétiques sont en accord avec les résultats obtenus par Tostain (1992) et Pilate-
André (1992) qui montrent une proximité génétique entre les mils cultivés et sauvages de l'Afrique
de l'ouest et un éloignement des mils de l'Afrique australe de ceux de l'Ouest. Par rapport à la
malformation des graines, on peut faire les remarques suivantes:
1) le cultivar sénégalais est génétiquement plus proche des mils sauvages que le cultivar
malien pourtant ils ont en moyenne un même degré de compatibilité vis à vis de ces mils sauvages;
2) La distance entre les deux mils sauvages du Mali et le cultivar malien est la même bien
que ce dernier réagit différemment vis à vis de leurs pollens.
Ces remarques prouvent que les distances moyennes entre populations cultivées et populations
sauvages ne semblent pas liées au phénomène de malformation,
En outre, dans des populations al10games qui ont une grande variabilité génétique, de
faibles distances génétiques moyennes entre populations cultivées et sauvages peuvent masquer de
fortes distances génétiques entre les individus et inversement. Le calcul de la distance génétique
entre individus cultivés et sauvages intercroisés permettrait d'être plus précis dans cette approche.
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Figure 1: Analyse factorielle des correspondances (AFC) réalisée sur les
accessions utilisées dans l'expérience 3 à par~es données enzymatiques.
La corrélation entre cette distance génétique et le dégré de la malformation des graines
n'également pas significative (r = 0.24 ns). Ces deux divergences sont donc indépendantes.
D. Degré de malformation des graines et origine géographique
Rappelons que cette malformation des graines a été observée dans des mils cultivés de
différentes zones géographiques, pollinisés par différents mils sauvages proches ou éloignés des
zones de culture. Nous ne savons cependant pas si cette malformation suit un certain gradient
d'intensité en fonction des zones géographiques supposées de différents foyers de domestication
(Tostain, 1992). Les résultats de l'expérience 4 montrent que le phénomène peut se manifester
avec la même intensité dans les trois prétendus foyers de domestication (l'ouest, le centre et l'est
du Sahel). Le degré de malformation peut être élevé aussi bien à l'Ouest qu'au Centre et à l'Est,
indépendamment de la situation de sympatrie et la distance géographique entre échantillons
cultivés et sauvages de régions différentes. Bien qu'une paire d'accessions cultivée et sauvage n'est
pas représentative des mils de toute une région, les observations complémentaires de la partie A
permettent néanmoins de conclure qu'il n'y a pas renforcement de cette incompatibilité
postzygotique particulièrement en situation de sympatrie, comme dans le cas du maïs où l'on
constate une augmentation de la fréquence des gènes ga (Kermicle et Allen, 1990). Ces gènes
permettent à la forme sauvage du maïs (téosinte) de se protéger du pollen cultivé en situation de
sympatrie. Si l'Ouest s'avère être le vrai foyer de domestication du mil, comme le suggérait Pemès
(1986), le dégré de la malformation des graines devait élevé dans cette zone par rapport au Centre
et à l'Est du Sahel. Cette tendance ne s'observe cependant pas à cause probablement de l'évolution
des mils dans cette région corrélativement à la poursuite de la domestication. En revanche, une
comparaison entre mils de l'Afrique de l'ouest et mils de l'Inde pourrait montrer cette tendance.
Dans les régions où les formes sauvages sont absentes, même s\ les gènes qui contrôlent les
barrières sont présents, ils n'auront plus aucun avantage sélectif.
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E. Degré de malformation des graines et influence du milieu
L'influence du milieu sur l'expression de la malfonnation des graines a été testée en
réalisant des croisements entre une lignée cultivée Tamangagi et une lignée sauvage Ménaka dans
les conditions natuelles de Niamey (Niger) et dans les conditions de serre de l'Orstom à
Montpellier (tableau 17). L'utilisation des lignées dans cette étude pennet d'éliminer toute
variabilité liée au matériel génétique.
Tableau 17: Effet du milieu sur l'expression de la malformation des graines dans
les croisements Tamangagi x Ménaka effectués en conditions naturelles à
Niamey (Niger) et en conditions de serre à Montpellier.
TAM: Tamangagi, PlOOO: poids de 1000 grains, Ecart-type entre les
parenthèses.
Lieu Croisements Répétitions Phénot)"pe P1000 en g % Germination
Niamey TAM xMénaka 8 M 3.8 (1.2) 13 (0.18)
TAMxTAM 2 N 11.25 (0.01) 78 (0.04)
Montpellier TAMxMénaka 6 m 4.33 (1.2) 40(19.5)
(serres) TAMxTAM 4 N 5.6 (2.4) 83.5 (19.2)
N : graine normale, M : graines trés malfonnées, m : graines moyennement malforrnées
La malfonnation des graines a été observée dans les deux conditions de culture, mais au Niger son
expression est plus marquée confirmant ainsi l'existence d'une interaction génotype - milieu.
IV. DISCUSSIONS ET CONCLUSIONS
Cette malformation des graines est généralisée à l'échelle des mils cultivés, 85% des 123
croisements entre les sous-espèces glallclIm et monodii donnent des graines malformées. D'autre
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part, elle n'a jamais été observée dans les croisements au sein de la même sous-espèce. Dans les
croisements réciproques monodii x glaucum les graines ont l'aspect des graines du parent sauvage
avec une taille plus réduite, mais elles sont viables. Ce genre d'anomalie n'a pas été rapporté dans
la littérature chez le mil sauf dans certains cas de croisements interspécifiques entre Pennisetum
glaucum x P. orientale (Hanna et Dujardin, 1982). Ces croisements interspécifiques sont
totalement incompatibles (Mohindra et Minocha, 1991) mais selon Dujardin et Hanna (1989), on
obtient parfois de graines ratatinées qui ne sont pas toujours viables.
Certaines raisons expliquent pourquoi l'observation du phénomène dans les croisements
entre les deux sous espèces n'est pas toujours évidente:
Le sens du croisement
Nos résultats montrent que monodii x glaucum ne donnent pas de malformation de
graines. On trouve ce sens de croisement dans les travaux de Bilquez et Lecomte (1969), Belliard
et al. (1980), et Pernès et al. (I980) sur les relations entre formes sauvages et cultivées du mil.
L'utilisation de la forme sauvage comme parent femelle a d'autre part un avantage pratique pour la
réalisation des croisements: La différence de taille des épis des deux types de mils rend plus
difficile le croisement dans Je sens cultivé x sauvage pour des raisons de disponibilité et de quantité
suffisante en pollen sauvage.
La variation du degré de la malformation des graines et l'influence du milieu.
Une faible expression de la malformation des grames n'affecte pas sérieusement leur
germination. Le mil étant une plante qui produit beaucoup de graines par pied, une baisse de
germination de l'ordre de 30% n'est pas trop perceptible et gênante par rapport la quantité de
graines qu'on sème. Concernant les travaux sur des croisements cultivé x sauvage (Niangado,
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1981; Rey-henne, 1982; Joly, 1984; Dujardin et Hanna, 1989; Robert et al., 1991 et Mohindra et
Monicha, 1991) qui ne font pas référence à de cette malformation des graines, il est probable que
les auteurs aient travaillé sur des couples de mils cultivé-sauvage compatibles ou que l'expression
du phénomène soit si faible de telle manière qu'elle n'a pas d'effet sur la germination des graines.
Cette faible expression du phénomène peut s'expliquer par une interaction génotype-milieu : les
conditions des serres à l'Orstom Montpellier sont par exemple moins favorables à l'expression de la
malformation des graines par rapport aux conditions naturelles de Niamey.
L'existence de couples cultivé x sauvage compatibles
Cette éventualité existe et s'explique par des d'interactions femelle x mâle. La présente
étude ne pennet pas d'estimer l'importance de ces interactions au sein des croisements cultivé x
sauvage au sein de l'espèce. Par ailleurs, Brunken (1977) a utilisé un cultivar proche de notre
échantillon bostwanais (CI4) qui s'est montré compatible avec trois mils sauvages. Marchais et
Tostain (1985) ont obtenu des graines normales avec Tiotandé (cultivar sénégalais cultivé en
contre saison en l'absence des mils sauvages) po\linisé tant par un sauvage sénégalais que par un
autre du groupe centre. En conclusion, certains croisements cultivé x sauvage peuvent donner des
graines nonnales, cependant il soit difficile de trouver un mil cultivé compatible avec plusieurs mils
sauvages.
Les croisements CxS donnant des graines normales observés dans l'expérience 2 ont été
confirmé par expérience 3. Les résultats de cette expérience ont en outre montré que ces cas de
graines hybrides normales s'expliquent soit par une variabilité interpopulation soit des interactions
femelle x mâle. Ainsi, certains couples d'individus cultivés et sauvages ont été considérés
compatibles parce qu'ils donnent des graines hybrides CxS équivalentes aux plus mauvaises graines
du cultivar. Il existe aussi, au sein des cultivars, une variabilité pour la qualité des graines qui est
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sans doute liée à un effet du milieu. Ceci est vraisemblable car la malformation des graines ne
s'observe pas dans les croisements entre mils cultivés.
Le degré de la malformation des graines semble être généralement le même pour tous les
croisements au sein d'un couple d'accessions sauvage et cultivée donné. Le cultivar sénégalais
conduit à nuancer cette règle: certains individus se comportent différemment quant à leur
réaction vis à vis du pollen sauvage. Il est possible que l'examen d'autres cultivars sahéliens sur un
plus grand nombre de répétitions permette de mieux voir des différences intra-cultivar pour la
réaction au pollen sauvage. Toutefois, les deux ANOVA factorielles ont montré des effets femelles
très significatifs au regard de la faible variabilité intracroisement. La variabilibité interpopulation
est supérieure à la variabilité intrapopulation.
Les deux cas d'interaction observés dans les paires cultivé-sauvage du Sénégal et du Mali
sont des exceptions impossibles à expliquer ni par les distances génétiques entre parents, ni par
hypothèse sur de la domestication du mil. La divergence génétique calculée sur la base de 8
systèmes enzymatiques semble insuffisante pour expliquer cette incompatibilité postzygotique.
Cette indépendance entre ces deux divergences serait liée au fait que la barrière postzygotique
n'est pas assez puissante pour empêcher un certain flux de gènes entre les types botaniques en
situation de sympatrie. L'hypothèse d'une absence de malformation des graines dans les couples
des populations cultivées-sauvages du groupe Ouest (Mauritanie et Sénégal) est rejetée: l'absence
du phénomène entre les couples d'accessions cultivées et sauvages du Sénégal et du Mali n'est
généralisable car le couple mauritanien le manifeste. En outre, on peut conclure que l'intensité de
la malformation des graines ne dépend pas de l'origine géographique ni de la distance
géographique entre les deux partenaires considérés.
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Chapitre II : Description histologique des graines hybrides
I. Introduction
La description générale de la malformation des graines au sein de l'espèce (chapitre 1)
montre que le phénomène est généralisé dans les croisements cultivé x sauvage. Cependant, une
variabilité existe entre ces croisements concernant le degré de malformation des graines et de leur
viabilité. La notation qualitative utilisée jusqu'ici, pour comparer ces différents croisements en
fonction du degré général de malformation ne permet pas d'en connaitre la nature et J'origine, ni
pourquoi dans un même Jot, les graines ont différents degrés de malformation.
Dans la plupart des croisements chez les plantes, l'avortement des graines après la
fécondation résulte d'anomalies de développement dans l'albumen, le tissu maternel et les
antipodes (Stebbins, 1958). Dans certains mutants de maïs, des phénomènes de nécrose des tissus
nourriciers d'origine maternelle (la chalaze) seraient responsables de l'arrêt du développement de
l'embryon et de l'albumen par défaut d'alimentation (Lowe et Nelson, 1946) ou d'orge (Felker et
al., 1984, 1985). Mais les anomalies les plus fréquemment observées sont essentiellement dues à
une dysharmonie de fonctionnement dans le génome de l'albumen lui même (Stebbins, 1958).
Cette variation du degré de malformation des graines hybrides chez le mil suppose des
avortements qui surviennent à différents stades de leur développement. Il est donc important
d'identifier ces anomalies et leur stade d'apparition dans les différents tissus de la graine (embryon
et albumen, tissu maternel). Cela a été possible grâce une étude comparée de coupes histologiques
de graines hybrides et normales à différents stades de développement.
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II. Matériel et méthodes
1. Matériel végétal
Le matériel végétal comprend 3 lignées de mils cultivés (Gao, Miari et Tamangagi) et 2 lignées de
mils sauvages (Borari et Tiguidit).
La lignée Gao est issue d'un cultivar précoce collecté prés de Gao (Mali), il est conforme aux mils
cultivés de la région de Hombori. Miari provient du cultivar Miari de la région de Douenza (Mali)
tandis que Tamangagi provient d'un cultivar précoce Tamangagi du Niger. Les lignées de mils
sauvages, Tiguidit et Borari, sont issues respectivement de populations de mils sauvages de la
falaise de Tiguidit au Niger et de l'oued Borari à 30 km à l'ouest de Gao dans le Gourma.
Ces différentes lignées ont été développées au laboratoire de génétique de l'Orstom à
Niamey après 5 à 6 générations d'autofécondation dans le but de les fixer pour certains marqueurs
enzymatiques.
2. Méthodes
Sur chaque lignée cultivée (Tamangagi, Miari et Gao), on a choisi 2 épis au stade femelle,
parfois sur des pieds différents, qu'on a pollinisés respectivement et simultanément avec du pollen
sauvage et du pollen cultivé fraîchement récoltés. Tous les 2 jours, à partir de la date de la
pollinisation jusqu'à la maturité, des prélèvements des graines ont été réalisées sur ces épis
fécondés. Une partie des graines est séchée à l'étuve pour comparer l'évolution de la matière sèche
chez les deux types de graines. L'autre partie est fixée dans du glutaraldéhyde paraformaldéhyde
pour l'étude histologique. Ces graines sont ensuite déshydratées pendant 1 heure dans des bains
successifs d'alcool (40°, 50°, 60°, 70°, 80°, 90°, et 100°). Une pré-imprégnation de 5 jours à la
température ambiante dans un mélange 1 : 1 de butanol et de résine a été réalisé. L'imprégnation a
duré 48 heures dans la résine à 4°C. Après l'inclusion et le moulage, les graines sont coupées au
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microtome. Les coupes d'une épaisseur de 3 micromètres sont colorées à l'acide périodique-schiff
(APS) (Langeron, 1949) et au Naphtol Blue Black (Fischer, 1968). La double coloration APS-
Napthol Blue Black a été choisie dans la mésure où elle permet de caractériser les deux types de
réserves présents dans la graine chez les graminées : l'amidon (réserves glucidique coloré en rose)
et les réserves protéiques colorées bleu. L'observation des coupes au microscope permet de
comparer les tissus des graines hybrides à ceux des graines témoins cultivées.
Ces études histologiques ont été réalisées au laboratoire de ressources génétiques et d'amélioration
des plantes tropicales (LRGAPT) du centre Orstom de Montpellier.
III. Résultats
A. Morphologie comparative des graines cultivées et hybrides
Après la déshydratation lors de la maturation sur l'épi (planche IV), les graines témoins
gardent leur forme normale, ronde et bien remplie. Dans ces graines, les 2/3 de l'embryon sont
logés dans l'albumen qui lui sert de protection.
Dans les graines hybrides la déshydratation de l'embryon et de l'albumen entraîne une
rétraction qui conduit à une graine en forme de "clou" dont l'embryon constitue la "pointe".
Chaque lot de graines hybrides montre une grande variation de la taille des albumens
(planche IV-1, -2 et -3). Globalement la taille des albumens n'est pas la même selon les hybrides; la
décroissance est de plus en plus marquée en utilisant les femelles Gao, puis Miari et Tamangagi.
Cet aspect est clairement montré par les courbes de matière sèche des graines hybrides (Fig 2a, b,
et c).
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Planche IV
Morphologie des graines à maturité (Stade récolte)
1. Graines Tamangagi x Tamangagi (CXC) et Tamangagi x Tiguidit (CxS)
2. Graines Miari x Miari (CxC) et Miari x Tiguidit (CXS)
3. Graines Gao x Gao (CxC) et Gao x Tiguidit (CxS)
(M: graines totalement malformées, m graines moyennement malfom1ées, N: graines
d'ontogénèse normale)
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Figure 2. Evolution du poids moyen de matière sèche de la graine hybride et la
graine témoin
B. Evolution de la matière sèche dans les graines cultivées et hybrides.
Chez les trois témoins, l'évolution de la matière sèche suit une croissance linéaire jusqu'
au delà du 26 JAP Gours après la pollinisation) (figure 2a, b et c). Chez Tamangagi et Miari,
l'évolution de la matière sèche dans les graines hybrides s'arrête entre le 10ème et le 15ème jour
après la fécondation. Chez Tamangagi, le poids moyen des graines hybrides est très faible quelque
soit le parent sauvage utilisé comme pollinisateur. La croissance des graines hybrides (Mari x
Borari) est idendique à ceBe des témoins jusqu'au 15ème JAP où l'avortement survient. A ce stade,
elles ont un poids moyen deux fois supérieur à celui des graines hybrides Miari x Tiguidit (fig 2b).
D'après le poids des graines, le degré de compatibilité entre Miari et Borari semble meilleur
qu'entre Mari et Tiguidit. Chez Gao, la croissance des graines hybrides ne plafonne pas, elle est
seulement ralentie (fig 2c) par rapport ceBe des graines témoins. Gao a donc un degré de
compatibilité meilleur avec les deux mils sauvages.
c. Etude histologique comparative de l'ontogénèse des graines cultivées et hybrides.
Cette étude a permis d'expliquer les différences observées entre graines hybrides et
graines normales mais aussi entre certaines graines hybrides.
1. Sur femelle cultivée Tamangagi
Deux jours après la pollinisation (JAP) , on ne voit pas de différence entre les deux types
de graines. Les divisions de l'albumen ont à peine commencé.
A 6 JAP, chez les graines témoins cultivées, la prolifération des cellules de l'albumen
repousse le parenchyme nucellaire vers la périphérie de l'ovule (planche V-2). Les cellules de
j'albumen commencent à accumuler de l'amidon. La quantité d'amidon est plus importante dans
j'albumen périphérique que dans l'albumen basal au contact de l'embryon. Au niveau de l'embryon,
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Planche V
Coupes histologiques de graines h)'brides Tamangagi x Tiguidit (CxS) et de graines Tamangagi x
Tamangagi (CxC)
1. Graine CxS avortée précocément (x 15)
2. Graine CxC au stade 6 jours après la pollinisation. Les cellules de l'albumen (A) ont déja remplacé le
nucelle. H: hile, région d'attache de la graine (ovule) sur l'épillet.(x 24)
3. Graine CxS au stade 6 jours après la pollinisation, l'albumen poursuit sa différenciation et sa croissance. nu:
reste du nucelle (x 24)
4. Graine CxC au stade 20 jours aprés la pollinisation. S: scutellum, ra: radicule, ru: coléorhize, Pe: péricarpe
(x 24)
5. Graines CxS au stade 20 jours après la pollinisation, dégénérescence de l'albumen à la zone frontalière entre
le scutellun (S) et l'albumen (A), l'embryon est normal. ra: radicule, ru: coléorhize, e: axe embryonnaire,
c: coléoptile.( x 15)
6. Graine CxC au stade 10 jours aprés la pollinisation,.zone frontalière scutellum / albumen: Ga: Grains
d'amidon, S: scutellum (x 192)
7. Graine CxS au stade JO jours aprés la pollinisation, zone frontalière scutellum / albumen: faible quantité de
grains d'amidon (Ga) synthétisé par rapport au témoin (phopto 6), ND: noyaux dégénérés, Nd: noyaux en
dégénérescence, CM: cellule morte vidée de son C)1oplasme, Cd: cellule en dégénérescence (x 192).
8. Graine CxC au stade 20 jours aprés la pollinisation. Zone frontalière scutellum / albumen: Cellules du
parenchyme de l'albumen remplies de grains d'amidon. Faible densité de graine d'amidon dans l'albumen
basale (proche du scutellum); CE: cellules de l'épithélium scutellaire formant une assise continue. PR:
parenchyme de réserve du scutellun ( x 192)
9. Graine CxS au stade 20 jours aprés la pollinisation, zone frontalière scutellum / albumen: Peu de graines
d'amidon dans les cellules de l'albumen, dégénérescence des cellules de l'albumen basal. CEA: cellules
épithéliales allongées et libres (épithélium scutéllaire papilleux de type sécréteur). PR: parenchyme de réserve
du scutellum. (x 192)
Planche V
on observe l'ébauche du coléoptile et de la première feuille. Une grande partie des graines hybrides
(Tamangagi x Borari et Tamangagi x Tiguidit) avortent (planche V-1). Celles qui poursuivent leur
développement présentent des tailles différentes en relation avec leur stade de croissance. La
prolifération des cellules de l'albumen chez les graines hybrides est moins rapide que chez les
graines témoins et parfois elle s'arrète sans avoir envahi tout l'intérieur de l'ovule
(planche V-2 et -3).
A 10 JAP, l'albumen a fini d'envahir toute l'intérieur de l'ovule dans les graines nonnales.
Les cellules de l'albumen périphérique et basal sont remplies de grains d'amidon immatures. Dans
l'albumen central, certains grains d'amidon sont déjà mûrs et se reconnaissent par leur fonne
polyhédrique et leur hile brillant en forme d'étoile (Felix, 1962). La différenciation de l'embryon est
terminée, tous les organes sont bien distinguables (scutellum, racine séminale, coléorhize et
coléoptile). Chez les graines hybrides, on observe une majorité de graines avortées à différents
stades jeunes. Les graines hybrides qui poursuivent leur développement montrent un retard
significatif par rapport aux graines témoins : la quantité d'amidon synthétisée dans ces graines
hybrides et la taille des grains d'amidon (planche V-7) sont inférieures à celles des graines témoins
(planche V-6). Cette baisse d'activité de synthèse d'amidon est accompagnée d'une dégénérescence
de l'albumen basal. Au voisinage du scutellum, l'albumen montre des cellules et des noyaux morts
ou en voie de dégénérescence (planche V-7).
A 20 JAP et au delà, chez les graines témoins, l'embryon augmente de taille et le système
vasculaire est visible dans l'axe embryonnaire. Dans la zone frontalière entre le scutellum et
J'albumen (planche V-8), on observe un léger dépôt de grains d'amidon dans la parenchyme de
réserve du scutellun et l'absence de zone de nécrose cellulaire dans l'albumen basal. Le scutellum
est bien accolé à l'albumen. La maturation des grains d'amidon s'opère suivant un gradient
centrifuge par rapport à l'embryon, les grains d'amidon de J'albumen basal étant moins différenciés
que ceux de l'albumen central et périphérique. Chez les graines hybrides, la dégénérescence des
cellules au niveau de l'albumen basal se poursuit, plusieurs couches cellulaires sont nécrosées. Les
cellules de J'épithéliun scutellaire deviennent de plus en plus allongées et libres (planche V-9) par
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Planche VI
Coulle~ histol()~iques des graines hybrides Miari x Borari (CxS)
1. Graine CxS au stilde \0 jours après la pollinisation ayant un embryon (emb) anormal (x 96)
2. Emb~on indifférencié au stade 10 jours après la pollinisiltion : les f1èches indiquent les zones de nécrose
cellulaire (x 192).
3.Grai~e CxS au stade 20 jours après la pollinisiltion ayant un embryon (emb) ilnormal (x 24)
4. Embron indifférencié au stade 20 jours après la pollinisation: les f1èches indiquent les zones de nécrose
cellulaire (x 192).
5. Grai~e CxS au stildc 20 jours après la pollinisation ayant un embl)'on (emb) anormill. zone frontalière
scutell~m / albumen. Grains d'ilmidons (G:l) immatures. TN: tissu nécrosé (x 192).
!
rapport aux mêmes cellules dans les graines témoins (planche V-S). L'embryon est de plus en plus
isolé du reste de la graine et n'est plus protégé que par les téguments de celle-ci.
2. Sur femelle cultivée Miari.
De 2 à 10 lAP, on observe les mêmes caractéristiques histologiques des graines décrites
chez Tamangagi sauf qu'il y a moins d'avortements précoces.
A 10 lAP, chez les graines témoins, le nucelle est entièrement remplacé par le
parenchyme de l'albumen qui est bourré de grains d'amidon immatures. L'embryon est déjà bien
différencié, scutellum, racine séminale, coléorhize et coléoptile sont bien distinguables. Chez les
graines hybrides Miari x Borari, le développement de l'albumen semble comparable à celui des
graines témoins contrairement aux graines hybrides Miari x Tiguidit. Cependant certaines graines
hybrides Miari x Borari ont des embryons anormaux mal différenciés (planche VI-l et -2). Les
cellules de l'embryon sont très vacuolées en signe de dégénérescence. On observe des points de
nécrose cellulaire (flèche, planche VI-2) au niveau du pole méristématique racinaire et dans la
partie supérieure du scutellum. Les graines hybrides Miari x Tiguidit tout comme ceux des graines
hybrides Miari x Borari ont des embryons normaux mais leurs albumens produisent moins
d'amidon par rapport aux albumens des graines normales
A 20 lAP, dans les graines témoins, l'albumen basal au contact scutellum
(planche VII-l et -2) montre des cellules bourrées de grains d'amidon mûrs, écrasées par la
pression de l'embryon qui grandit. La maturation des grains d'amidon est complète dans tout
l'albumen. Chez les graines hybrides Miari x Borari, on a encore observé des graines hybrides à
embryon mal différencié et dégénéré (planche VI-3 et -4) dont la fréquence n'a pas été pas estimée.
L'avortement de l'embryon n'a pas empêché l'albumen de poursuivre son développement.
Cependant, les graines hybrides Miari x Borari et Miari x Tiguidit montrent toutes un albumen
basal qui dégénère et une majorité des grains d'amidon petits et immatures (planche VII-3 et -4).
L'épithélium scutellaire de ces graines hybrides a des cellules allongées et libres donnant l'image
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Planche VII
Coupes histologiques de graines h)'brides Miari x Tiguidit (CxS) et de graines Miari x Miari (CxC).
-
1. Graine CxC au stade 20 jours aprés la pollinisation. S: scutellum, ra: radicule, ru: coléorhize, Pe: péricarpe,
E: épithélium scutellaire (x 24).
2. Graine CxC au stade 20 jours aprés la pollinisation, zone frontalière scutellum / albumen: cellules de
l'albumen remplies de grains d'amidon mûrs de forme polyédrique (Ga). h: hile du grain d'amidon. CE: cellules
épithéliales formant une assise continue. PR: parenchyme de réserves du scutellum. (x 192)
3. Graine CxS au stade 20 jours aprés la pollinisation, dégénérescence de l'albumen au voisinage du scutellum.
S: scutellum, ra: radicule, ru: coléorhize, Pe: péricarpe, EP: épithélium scutellaire papilleux,
e: axe embryonnaire, g: gémule (x 24)
4. Graine C:-;S au stade 20 jours aprés la pollinisation, zone frontalière scutellum / albumen: Faible densité de
grains d'amidon de petite taille et arrondis. CEA: cellules épithéliales allongées et libres (épithélium scutellaire
papilleux de type sécréteur, PR: parenchyme de réserve du scutellum (x 192).
5. Graine CxS au stade 28 jours aprés la pollinisation (stade de maturité), dégénérescence de l'albumen au
voisinage du scutellum (S). ra: racine séminale, ru: radicule embryonnaire (coléorhize), Pe: péricarpe, EP:
épithélium scutellaire papilleux, e: axe embryonnaire (x 24).
6. Graine C:-;S au stade 28 jours aprés la pollinisation (stade de maturité), zone frontalière scutellum / albumen:
faible densité de grains d'amidon de petite taille et arrondis (x 192).
Planche VII
d'un épithélium papilleux (planche VII-4) contrairement à l'épithélium des grames témoins
(planche VII-2). La dégénéscence de l'albumen basal se poursuit jusqu'à la maturité (28 JAP) et à
ce stade encore, les grains d'amidon sont en majorité petits et immatures (planche VII-6).
L'embryon est apparemment normal mais seulement protégé par les téguments de la graine.
3. Sur femelle cultivée Gao
De 2 à 10 JAP, les graines témoins et les graInes hybrides montrent les mêmes
carctéristiques histologiques que celles de Tamangagi. Comme chez Miari, les graines avortées
précocément ne sont pas nombreuses.
A 10 JAP, les embryons sont bien différenciés aussi bien dans les graines hybrides que
dans les graines témoins. Les cellules de l'albumen sont remplies de grains d'amidon immatures.
A partir de 20 JAP, dans les graines témoins, l'embryon a atteint plus du tiers du volume
de la graine, les cellules de l'albumen sont remplies de nombreux grains d'amidon mûrs. L'albumen
est bien tapissé contre l'épithélium scutellaire (planche VIII-l et -2). L'évolution des embryons des
graines hybrides est comparable à celle des graines témoins; en revanche il y a des différences
concernant leurs albumens. Dans les graines hybrides, les grains d'amidon sont immatures et de
petite taille, l'albumen dégénère et les membranes cellulaires sont à peine distinguables
(planche VIII-3 et -4). Cette dégénérescence est plus importante au niveau de l'albumen basal et se
poursuit jusqu'à la maturité aboutissant à un isolement partiel de l'embryon du reste de la graine
(planche VIII-S et -6).
IV. Discussion et conclusions
La croissance des graines hybrides plafonne vers le lSème jour après la pollinisation chez
Tamangagi et Miari alors qu'elle est seulement ralentie chez Gao. Ce plafonnement ne signifie pas
qu'il y a un avortement total des graines hybrides. Elles évoluent mais il y a vraisemblablement
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Planche VIII
Coupes histologiques de graines h)"brides Gao x Tiguidit (CxS) et de graines Gao x Gao (CxC)
1. Graine CxC au stade 20 jours aprés la pollinisation. A: albumen, S: scutellum, E: épthélium scutellaire,
g: gémule, Pe: péricarpe (x 24).
2. Graine CxC au stade 20 jours aprés la pollinisation. Zone frontalière scutellum / albumen: cellules de
l'albumen remplies de grains d'amidon mûrs de forme polyédrique (Ga). h:hile du grain d'amidon. CE: cellules
épithéliales formant une assise continue. PR: parenchyme de réserve du scutellum (x 192).
3. Graine CxS au stade 20 jours aprés la pollinisation, dégénérescene» de l'albumen au voisinage du scutellum.
EP: épithélium scutellaire papilleux, A: albumen, S: scutellum, ra: radicule, e: axe embryonnaire, Pe: péricarpe
(x 24).
4. Graine CxS au stade 20 jours aprés la pollinisation. Zone frontalière scutellum / albumen: faible densité de
grains d'amidon de petite taille et arrondis. CEA: cellules épthéliales allongées et libres (épithélium scutellaire
papilleux de type sécréteur), PR: parenchyme de réserve du scutellum, TN: tissu nécrosé (x 192)
5. Graine CxS au stade 28 jours aprés la pollinisation. dégénérescence de l'albumen au voisinage du scutellum.
EP: épithélium scutellaire papilleux, A: albumen, S: scutellum, ra: radicule, e: axe embryonnaire (x 24)
6. Graine CxS au stade 20 jours aprés la pollinisation. Zone frontalière scutellum / albumen: faible densité de
grains d'amidon de petite taille et arrondis. CEA: cellules épthéliales allongées et libres (épithélium scutéllaire
papilleux de type sécréteur). PR: parenchyme de réserve du scutellum.(x )92)
Planche VIII
compensation entre, d'une part la croissance de l'embryon, la formation et la croissance des grains
d'amidon, et d'autre part la dégénérescence de l'albumen. Chez Gao, cet équilibre n'existe pas car
l'activité de synthèse d'amidon semble se maintenir à un bon niveau permettant une augmentation
significative du poids des graines. Les graines hybrides sur femelle Gao sont moins malformées
que celles de Miari et de Tamangagi après la déshydratation parce qu'elle ont plus de réserves à la
maturité.
Quelque soit la lignée femelle considérée, l'élimination des hybrides reste importante pour
les raisons suivantes : i) l'embryon hybride a très peu de chances de survivre car au moment du
battage des épis, la majorité des graines le perdent, la "pointe du clou" se casse facilement; ii)
étant protégé que par les téguments de la graine, il est probable que cet embryon hybride subisse
une déshydratation brutale et plus poussée que l'embryon normal logé dans l'albumen; et iii) si cet
embryon arrive à survivre et à germer, la jeune plantule n'a pas suffisamment de réserves en
quantité et en qualité pour assurer la levée en cas de semis profond et ou de déficit hydrique
Ces différents aspects morphologiques décrits chez ces graines hybrides résultent d'une
ontogénèse anormale. Les observations histologiques mettent en évidence des avortements
précoces absents chez les témoins et une lente croissance des graines hybrides par rapport à ces
derniers.
Les avortements précoces sont les plus importants chez la femelle Tamangagi. En outre,
le pollen de Tiguidit semble provoquer plus d'avortements précoces que le pollen de Boran. Le
développement de l'albumen est stoppé très tôt pour la majorité des graines hybrides cultivé x
Tiguidit avant que ses cellules ne finissent d'envahir le cytoplasme de l'ovule. Si l'avortement
n'intervient pas à ce stade, une active caryogénèse suivie de mitoses aboutit à un remplacement du
nucelle par l'albumen avant le 6ème JAP. Chez les graines hybrides, le remplacement des cellules
du nucelle est beaucoup plus lent que chez les témoins. Dans les deux types de graines,
l'individualisation des cellules (apparition des membranes cellulaires) commence d'abord au niveau
de l'albumen basal autour de l'embryon, puis se poursuit dans l'albumen central et périphérique. Ce
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gradient dans la formation des membranes cellulaires a aussi été observé chez le maïs et le blé
(Olsen et al, 1992, Huber et Grabe, 1987a). Cette cellularisation est complète chez le riz et
l'avoine 4 jours après la fécondation (Foster et Dale, 1983). La synthèse des grains d'amidon
débute d'abord au niveau de l'albumen périphérique puis dans l'albumen central et basal.
A l'exception des quelques cas d'embryons mal différenciés observés dans les graines
Miari x Borari, les embryons hybrides ont un développement normal identique à celui des
embryons des graines témoins. Les différents degrés de malformation des graines hybrides
s'expliquent principalement par la différence de taille des albumens. Plus il y a des réserves
(amidon), moins la graine sera ratatinée ou malformée après déshydratation à la maturité. Les
graines hybrides qui poursuivent leur croissance jusqu'à un stade avancé sont très peu dégradée;
leurs embryons sont viables et arrivent à germer. Les plantules qui en résultent se développent
normalement et sont généralement fertiles (chapitre 1). Ceci suppose l'absence d'anomalies au
niveau du génome de l'embryon hybride. Quand aux graines ayant des embryons hybrides
structurellement bien formés mais qui ne germent pas, seule une culture in vitro des embryons au
stade mature permettrait de savoir si leur incapacité à germer est due à une anomalie
physiologique liée au génotype de l'embryon ou une mort de ce dernier suite à la dégénérescence
de l'albumen. Stebbins (1958) conclut que le développement de l'embryon est en général presque
plus normal que celui de l'albumen dans les croisements chez les plantes supérieures. L'avortement
de l'albumen est aussi considéré comme la première cause de l'échec des croisements
intraspécifiques et interspécifiques (Stebbins, 1958; Ortiz et al., 1992).
Les différences entre graines témoins et graines hybrides sont plus perceptibles dans
l'albumen où se déposent les réserves glucidiques et protéiques.
Les albumens hybrides se caractérisent d'abord par un retard de développement par rapport aux
albumens témoins. Ceci se traduit par: i) une lente prolifération de ses cellules pour remplacer les
tissus maternels dans l'ovule (faible activité mitotique), ii) une faible activité de synthèse de
J'amidon et iii) une faible croissance des grains d'amidon dont la plupart n'arrivera pas à maturité.
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Potentiellement, les réserves mises à la disposition de l'embryon hybride sont réduites en quantité
et vraisemblablement en qualité. La teneur en amylose des grains d'amidon immatures serait faible
par rapport à celle des grains d'amidon mûrs comme l'ont montré Boyer et al. (1976) et Shannon
(1974) chez un maïs mutant.
Ce dysfonctionnement de l'albumen est probablement lié à une dysharmonie dans son
propre génome. Ces genres d'anomalies peuvent apparaître dans les croisements entre espèces
diploïdes, mais elles sont plus nombreuses et/ou plus graves quand le parent femelle a un nombre
faible de chromosomes par rapport au parent mâle. Chez le seigle (Secale cereale) dans les
croisements 2n x 4n, l'albumen se développe rapidement avec des mitoses anormales sans
apparition des membranes cellulaires; l'embryon meurt suite à la dégénérescence de l'albumen. Le
croisement réciproque 4n x 2n donne un albumen plus normal du point de vue des mitoses mais
qui dégénère aussi; on obtient cependant quelques graines viables (Stebbins, 1958). Ce dernier
rapporte que, chez le maïs (Zea mOls), le croisement 2n x 4n donne un albumen qui a des mitoses
normales mais qui prolifère rapidement jusqu'à envahir l'embryon qui finit par mourir. Le
croisement réciproque 4n x 2n donne un embryon normal qui meurt suite à l'épuisement des
réserves faiblement produites par un albumen normal mais qui se développe lentement. Dans
certains croisements intergénériques, Bennet (1977) trouve une relation positive entre le
pourcentage de noyaux aberrants dans les jeunes albumens et le degré de malformation des graines
de triticales hexaploïdes ou des graines issues de croisement blé x riz.
Chez le mil, il est probable que l'inhibition du génome de l'albumen hybride a aussi affecté
la synthèse des protéines de réserves. L'albumen du mil contient de nombreux corps protéiques de
petite taille qui forment une matrice qui entoure les grains d'amidon (moins d'espaces entre ces
grains); cette bonne organisation de cet albumen ne s'observe pas chez celui du sorgho (Sullyins et
Rooney, 1977). L'absence de certaines protéines de réserves a été mises en évidence dans des
graines malformées issues de croisements entre espèces de blé. En effet, l'électrophorèse des
protéines de la graine Tr;t;cllm boeot;cum x T lIratll montre des profils uniquement du type
maternel; la dose du génome parternel lIralll ne s'exprimant pas dans l'albumen hybride (Dhaliwal,
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1977). Gill et Waines (1978) obervent de telles proteines dans les graines malformées issues de
croisements Trilicum uralu x T. boeOlicunl el T. boeolicum x Ae spe/loides mais pas dans les
graines Aegi/ops squarrosa x Ae. speltoides. Ils attribuent l'absence de synthèse de ces protéines à
l'inhibition totale de l'albumen hybride ou de sa dégénérescence après un début de développement.
Le deuxième aspect qui caractérise ces graines hybrides est la dégénérescence de la faible
quantité de réserves synthétisées. Cette dégénérescence est particulièrement importante dans
l'albumen basal au contact du scutellum. Chez le blé, Huber et Grade (1987b) montrent que jusqu'à
15 jours après la fécondation, les produits stockés dans les antipodes sont utilisés pour la
croissance de l'albumen, et ce dernier est à son tour utilisé comme aliment pour l'embryon. Selon
Schel el al. (1984), jusqu'au 7 JAP chez le maïs, les cellules de l'albumen dégénèrent près de l'axe
embryonnaire et du scutellum, et les restes cellulaires servent à nourrir l'embryon. Entre le 7 et 9
JAP, la dégénérescence de l'albumen est plus accentuée en partie par le stress mécanique exercé
par la poussée de l'embryon qui se développe. Ce rôle nutritif de l'albumen pour l'embryon a
également été rapporté par Bink et Cooper (1947), Bhatnagar et Sawhiney (1981), et Smatt et
O'brien (1983).
Un tel rôle de l'albumen est aussi concevable chez le mil. Cependant, sa dégénérescence qui ne se
remarque pas chez les graines témoins serait-elle une autolyse contrôlée par le génome même de
l'albumen ou une hydrolyse contrôlé par l'embryon? L'hypothèse d'une autolyse est probable vu le
fonctionnement anormal de l'albumen hybride. Chez le maïs, une autolyse de l'albumen a été
observée par Schel et al. (1984) sans qu'une augmentation de l'activité de l'appareil de Golgi ne se
remarque dans les cellules de l'embryon proches des zones de dégénérescence de l'albumen. Le
même constat est fait par Bhatnagar et Sawhiney (1981).
Dans ces graines hybrides du mil, plusieurs indices sont en faveur d'une hydrolyse de l'albumen
sous contrôle de l'embryon hybride. Cette hypothèse est conforme aux modifications de l'aspect
des cellules épithéliales du scutellum dans les graines hybrides par rapport aux mêmes cellules dans
les graines témoins. En effet, les modifications observées à la frontière entre le scutellum et
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Planche IX
Ellithélium du scutellum: comparaison des graines hybrides / graines cultivées en germination
1. Graine cultivée à 20 JAP. CE: cellules épithéliales formant une assise continue
2. Graine hybride CxS à 20 JAP. CEA: cellules épithéliales allongées et libres (épithéliun de type sécréteur)
3. Graine cultivée en germination, sortie de la gémule et la radicule au bout de 10 heures d'imbibition.
4. Graine cultivée en germination. Début de transformation des cellules épithéliales après 5 heures d'imbibition
5. Graine cultivée en germination. CEA: cellules 0pithéliales allongées et libres en activité sécrétrice après
10 hel!lres d'imbibition
l'albumen dans les graines hyrides de mil ressemblent à celles décrites chez des graines de maïs en
cours de germination (Bourdu, 1983). Dans les graines de maïs commme dans les graines du mil,
l'albumen au voisinage du scutel1um possède deux à trois couches cellulaires aux parois minces et
déformées. Ces cellules sont écrasées et possèdent malgré tout une grande quantité d'amidon
(Planche VII-2). Au moment de la germination des graines de maïs, les cellules épithélialles
s'allongent et l'ensemble prend un aspect papilleux en liaison avec l'aquisition d'une activité
sécrétrice. La sécrétion d'amylase par cet épithélium scutellaire au moment de la germination et
son action rapide va avoir pour effet de désagréger cette couche séparant ainsi la masse de
l'albumen de la jeune plantule (Bourdu, 1983).
Cette même image s'observe dans les graines hybrides de mil au niveau de la zone de contact entre
l'albumen et le seutellum (planche VIJ-4 et VITI-4). L'observation des graines normales en cours
de germination, après 5 heures et 10 heures d'imbibition, montre aussi un allongement des cellules
de l'épithélium scutellaire et un gradient de dégénérescence de l'amidon centrifuge par rapport à
l'embryon à l'image des graines hybrides dès le 20 JAP (planche IX). Vraisemblablement l'embryon
(scutellum) sécrète des substances, probablement une amylase, qui provoquent l'hydolyse des
grains d'amidon.
Ces observations histologiques des graines nous amènent à considérer au moins deux
phénomènes intervenant dans la malformation des graines hybrides:
... Une activité cellulaire réduite de multiplication et de synthèse de l'albumen
probablement liée une disharmonie dans son propre génome.
... Une dégénérescence de l'albumen faisant intervenir l'embryon qui se comporte comme
dans une graine en germination.
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Chapitre III. Hérédité de la malformation des graines hybrides
cultivé x sauvage
I. Introduction
Chez le mil comme chez la plupart des espèces, l'avortement des graines est dû en général à des
anomalies dans l'albumen dont le déterminisme génétique est très variable:
- Elles peuvent être causées par des nombreuses mutations récessives, spontanées ou
induites décrites chez le maïs (Lowe et Nelson, ]947; Neuffer et Sheridan, ]980; Sheridan et
Neuffer, ]980; Torti et al., ]986, Clark et Shéridan, ]988; Ottaviano et al., ]988; et Kwoles et al.,
]992) et chez l'orge (Felker et al., ]985; Ramage et Crandall, ]98]; Bosnes et al., ]992).
- L'avortement de l'albumen est souvent lié à un niveau relatif de ploïdie des différents tissus
(maternel, albumen, et embryon) de la graine. Ces tissus doivent être dans un ratio
chromosomique de 2:3:2 respectivement, dans les croisements intra et interspécifiques entre
espèces diploïdes (2x). Toute déviation par rapport à ce ratio peut aboutir à un échec dans ce
genre de croisements (Johnston et Hanneman, 1980), mais il n'est cependant pas toujours respecté
(Lin, ]984).
- Dans certains cas, ce sont des effets de dosage géniques qui expliquent ces avortements.
Chez le riz, deux gènes dominants complémentaires sont responsables de la détérioration des
caryopses issus des croisements entre Oryza longistaminata et les espèces O. sativa, O.
glaberrima. et 0. breviligulata) (Chu et Oka, ]970; Ghesquière, ]988), tandis que chez la pomme
de terre trois gènes additifs contrôlent la réussite des croisements interspécifiques (Ehlenfeldt et
Hanneman, ]988).
Chez le mil, une importante différence est observée entre les croisements cultivé x
sauvage (CxS) donnant des graines malformées et les croisements réciproques sauvage x cultivé
(SxC) donnant des petites graines mais bien formées. La mise en évidence d'anomalies
essentiellement dans l'albumen (chapitre II) conduit à se demander s'il s'agit d'un effet
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cytoplasmique ou d'un effet impliquant le génotype de l'albumen. L'objectif de ce chapître est de
vérifier ces deux aspects et de chercher le détermisnisme génétique du caractère.
II. Matériel et méthodes
2.1. Matériel végétal
Des FI directes et réciproques ont été réalisées entre trois lignées cultivées (Tamangagi,
Miari et Gao) et une lignée sauvage Borari. A la 2ème génération, tous les types de
rétrocroisements possibles (BCl) et les F2 des croisements CxS et leurs réciproques, sur
cytoplasme cultivé et sauvage, ont été réalisés pour Tamangagi et Miari. Pour Gao, les
descendances issues des croisements réciproques sur cytoplasme de la lignée sauvage manquent.
Chaque type de croisement a été répété jusqu'à 8 fois (tableau 18). L'hétérogénéité dans les
nombres de répétition s'explique par l'asynchronisme des floraisons mâle et femelle entre les
différentes familles.
Une descendence F2 Tamangagi x Borari (5 I plantes choisies au hasard) a été ensuite
croisée avec le parent cultivé Tamangagi utilisé comme femelle et le parent sauvage Borari pris
comme pollinisateur.
Pour chaque répétition, les graines ont été notées pour leur aspect macroscopique et
réparties en deux classes, normales et malformées, sur des effectifs dépassant la centaine.
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Tableau 18 : Les différentes familles de descendances étudiées
'" : croisements non étudiés, + : nombre de répétitions par croisement
C : cultivé, S : sauvage (Borari)
Li211ées cultivées
Croisements Tamanf!al!Ï Miari Gao
F2 (CxS) 4+ 7 4
F2 (SxC) 6 4 •
(CxS) x C 3 6 4
(CxS) x S 3 8 2
C x (CxS) 3 5 7
C x (SxC) 6 7 •
(SxC) x C 5 6 •
(SxC) x S 3 4 •
S x (CxS) 1 1 •
S x (SxC) 2 2 •
2.2. Analyse des données
- Les FI
Les résultats du chapître 1 montrent que le croisement entre une lignée cultivée (C) et
une lignée sauvage (S) doit donner théoriquement 100% de graines malformées sur femelle
cultivée ou 100% de graines normales sur femelle sauvage.
Cette malformation des graines peut être liée soit à un effet albumen, soit à un effet du cytoplasme
ou à leur interaction; mais à partir des Fl il est impossible de distinguer ces différents effets.
- Les F2 et les rétrocroisements (Bel)
Dans ces descendances, des tests permettent de distinguer l'effet du cytoplasme de l'effet
de l'albumen. Pour faciliter la compréhension de la démarche, on suppose que la malformation des
graines est contrôlée par un couple d'allèles (Ac, As), Ac étant l'allèle d'origine cultivée et As
l'allèle d'origine sauvage.
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Test de l'effet du cytoplasme
L'existence d'un effet cytoplasmique a été testé en comparant les descendances des
couples de croisements (CxS)xS versus (SXC)xS et (CxS)xC versus (SxC)xC ainsi que les F2 sur
les deux types de cytoplasme. Dans ces couples de croisements, les génomes nucléaires de
l'embryon et les génomes de l'albumen dans les graines sont les mêmes car on suppose que les
lignées sont fixées (tableau 19).
Tableau 19 : Génotypes théoriques des graines issues des croisements utilisés pour tester
l'effet du cytoplasme dans l'expression de la malformation des graines.
C: cultivé, S: sauvage.
Croisements
Ac/As et As/As
Ac/As et As!As
Ac/Ac et As/Ac
Ac!Ac et As!Ac
Albumens
AsAs!As et AcAc/As
AsAs!As et AcAc/As
AcAc/Ac et AsAs!Ac
AcAc/Ac et AsAs/Ac
D'éventuelles différences dans l'expression de la malfonnation des graines dans les croisements au
sein de chaque couple pourrait mettre en cause le cytoplasme.
Test de l'effet de l'albumen
L'existence d'un effet du génotype de l'albumen a été testé en comparant les descendances
des croisements (CxS)xC versus Cx(CxS) ou Cx(SxC), et (SxC)xS versus Sx(SxC) ou Sx(CxS).
L'utilisation de lignées parentales cultivées et sauvages pennet de supposer que le cytoplasme et
les génotypes des embryons sont les mêmes dans chaque triplet de croisements (tableau 20).
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Tableau 20 : Génotypes théoriques des graines issues des croisements utilisés pour tester
l'effet de l'albumen.
C : cultivé, S : sauvage.
Croisements Cytoplasme Embryons
(CxS)xC cultivé AclAc et As!Ac
Cx(SxC) cultivé AclAc et Ac!As
Cx(CxS) cultivé AclAc et AcAs
(SxC)xS sauvage As!As et AclAs
Sx(CxS) sauvage As!As et As!Ac
Sx(SxC) sauvage As!As et As!Ac
Albumens
Toute différence dans l'expression de la malfonnation des grames Issues des croisements
appartement à un couple donné peut être liée aux différences dans les structures génotypiques des
albumens. Les albumens de types parentaux AcAc!Ac et AsAs!As sont supposés nonnaux. Les
albumens de types AsAs!Ac sont aussi nonnaux à l'image des graines FI sur femelles sauvages. En
revanche on s'attendrait à voir de la malfonnation chez les graines qui ont des albumens AcAciAs
comme chez les graines hybrides FI sur femelles cultivées.
III. Résultats
3.1. Les Ft.
Les graines FI (CxS) produites sur les trois femelles cultivées sont à 100% malfonnées.
Les graines FI (SxC) produites sur femelles sauvages sont en revanche toutes nonnales. Ce qui
confirme les résultats attendus : les albumens AcAc!As sur cytoplasme cultivé avortent
contrairement aux albumens AsAslAc sur cytoplasme sauvage qui se développent normalement.
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3.2. Les F2 et les Bel.
La discontinuité entre graines nonnales et graines malfonnées n'est pas toujours nette, on
observe un continuum dans l'expression du phénomène dans les lots de graines. De grosses
fluctuations apparaissent également entre certaines répétitions, en particulier dans les
rétrocroisements sur femelles cultivées (annexes 1, 2 et 3). Cette difficulté de classer les deux
types de graines ne pennet pas d'avoir une estimation précise de l'expression du phénomène dans
les différents lots de graines. Nous n'avons donc pas la prétention de faire une analyse statistique
rigoureuse sur ces données. Néanmoins, les moyennes des répétitions convergent vers des valeurs
voisines pour des types de croisements comparables pennettant de dégager des tendances
générales.
3.2.1. Effet cytoplasmique.
Les BC 1 avec du pollen cultivé (CxS)xC et (SxC)xC sont notés, tant avec Tamangagi et
Gao qu'avec Miari, pour un taux de graines malfonnées variant entre 1.2 et 7.1 % selon la lignée
cultivée utilisée comme géniteur (tableau 21). Ce taux sera interprété ici comme un déchet nonnal
de graines portées par un épi nonnal, sans aucun effet de la malfonnation génétique des graines
CxS. Les résultats du chapître 1 montrent en outre que la fécondation par le pollen cultivé ne
provoque pas de malfonnation des graines aussi bien sur femelles cultivées que sur femelles
sauvages. On peut donc logiquement supposer que ce pollen cultivé n'induit pas ce phénomène sur
femelles hybrides CxS. Il est donc vain de chercher un éventuel effet cytoplasmique dans ce type
de combinaison.
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Tableau 21 : taux de graines malformées observés dans les BCI et le F2 utilisés pour tester
l'effet cytoplasmique dans l'expression de la malformation des graines.
cytopl. C : cytoplasme cultivé, cytopl. S : cytoplasme sauvage.
Taux de raines malformées %
Croisements Gao Taman a i Miari
7.1 5.5 1.9
3.2 1.2
19.5 2.3
3.3
F2 cytopl. C 10.5 4.4 7.8
F2 c to 1. S 1.9 8.6
Les BC1 avec le pollen sauvage (CxS)xS et (SxC)xS n'engendrent pas plus de graines
génétiquement malformées que le taux du déchet normal quand Tamangagi est utilisé comme
géniteur cultivé. n n'y a donc pas de raison d'envisager un effet cytoplasmique. En revanche, chez
Miari, cet effet est bien visible car le croisement (CxS)xS montre nettement plus de graines
malformées (20%) que le croisement (SxC)xS (1.3%). L'effet du cytoplasme de Miari a par
ailleurs été mis en évidence sur des distorsions de ségrégation des caractères enzymatiques
(chapître V): Sur cytoplasme cultivé, l'allèle cultivé est avantagé tandis que sur cytoplasme
sauvage, c'est l'allèle sauvage qui est favorisé. Le même taux de graines malformées dans le BC 1
(CxS)xS est observé chez Miari et chez Gao. Mais chez ce dermier l'absence du BC 1 (SxC)xS ne
permet pas de tester l'effet cytoplasmique.
Les taux de graines malformées sont faibles et de même ordre de grandeur dans les F2 sur
cytoplasmes cultivé et sauvage. Ici aussi l'effet du cytoplasme n'apparaît pas.
En conclusion, l'effet du cytoplasme dans la malformation des graines n'est pas
généralisable à toutes les lignées cultivées ni à tous les croisements même chez Miari. Il se
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manisfeste probablement de manière indirecte en favorisant des distorsions de ségrégation des
gènes qui peuvent être impliqués dans le phénomène.
3.2.2. Effet albumen
Les BCI sur femelle cultivée Cx(CxS) et Cx(SxC) montrent des taux de grames
malformées de beaucoup plus importants que le BCI sur femelle FI (CxS)xC (tableau 22). Cette
importante différence est sans doute liée au génotypes des albumens AsAs/Ac et AcAciAs (tableau
20). Les albumens du type AsAs/Ac semblent normaux même sur cytoplasme cultivé contraiment
aux albumens AcAc/As. Ceci prouve que dans le BC l (CxS)xC le cytoplasme sauvage n'est pas
nécessaire pour avoir un bon développement des albumens AsAsiAc. Le développement de
l'albumen est donc contrôlé par son propre génome sans interaction avec le cytoplasme.
Tableau 22: taux de graines malformées observés dans les BCI utilisés pour tester
l'effet albumen dans l'expression de la malformation des graines.
C : cultivé, S : Sauvage
Taux
Croisements
~1~~~II!jll!11!:1:!II!!::
·.ffM'8*§1::::···:·::}:·:
3.3
o
o
1.3
1.4
o
Les BC l Cx(SxC) et Cx(CxS) donnent des résultats légèrement différents dans l'expression de la
malformation des graines. Ces différences sont plus prononcées avec le cultivé Miari qu'avec
6...
Tamangagi, en relation avec l'existence de distorsions de ségrégations différentes au niveau des
gamètes mâles chez les deux FI réciproques (CxS et SxC) (chapître V).
La comparaison des croisements (SxC)xS et Sx(SxC) devrait confirmer l'effet albumen
observé ci-dessus. Théoriquement on devrait observer un taux élevé de graines mal formées dans le
BC 1 sur femelle F1 (SxC)xS et une absence de malformation des graines dans le BC 1 sur femelle
sauvage Sx(SxC). Les taux de graines malformées sont cependant trés faibles dans ces deux BC 1.
L'absence de malformation des graines à albumen AcAciAs dans le BC 1 (SxC)xS conduit à
supposer l'implication de plusieurs gènes dans le déterminisme du phénomène. La deuxième
explication possible reste les distorsions de ségrégation qui peuvent favoriser les gènes sauvages
dans les gamètes femelles dans les FI (SxC). Seule la connaissance du nombre de gènes impliqués
dans le phénomène et leur mode d'expression permettront d'expliquer avec exactitude les
différentes ségrégations observées dans les lots de graines.
3.3. Recherche d'un modèle d'hérédité nucléaire.
Cette malformation de graines hybrides semble liée à un déséquilibre du génome de
l'albumen qui peut s'expliquer soit par des mutations récessives, soit par un effet de dosage de
gènes
3.3.1. Hypothèses
a) mutations récessives
Dans ce cas, la malformation des graines devrait apparaitre en situation d'homozygotie.
Mais le fait qu'elle n'apparaît jamais dans les graines issues d'autofécondations des lignées
parentales permet d'écarter cette hypothèse même si l'on considère que ces lignées sont
hétérozygotes pour les gènes impliqués.
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b) effets de dosage en gènes sauvages
Le raisonnement se fera en fonction du génotype de l'albumen triploïde (3n) dont 2n
apportés par le gamète femelle et n par le gamète mâle. Il s'agit de rechercher le dosage minimal en
gènes sauvages apportés par le parent mâle qui est susceptible de créer le déséquilibre de l'albumen
en faisant varier le nombre de locus.
Les taux de graines malformées observées en 2ème génération montrent que la malformation des
graines ne s'exprime véritablement que dans les BC 1 sur femelle cultivée, tandis que dans les BC 1
sur femelle FI (CxS ou SxC) on n'observe pratiquement pas de graines malformées. Ceci nous
permet de déduire pour le côté femelle la condition génétique favorable à l'expression du
phénomène:
.:It l'ovule doit être du type "cultivé " c'est à dire qu'il doit porter des allèles d'origine
cultivée sur tous les locus qui contrôlent la malformation des graines. Corollaire, si un des locus
porte un allèle d'origine sauvage, la malformation ne s'exprime pas
Nous supposons en outre que:
:It les gènes sont indépendants et codominants.
:It les lignées cultivées et sauvages soient fixées pour le(s) gène(s) qUI contrôlent la
malformation des graines. Soit:
Ac. Bc, Nc : les allèles fixés par le parent cultivé
As, Bs, Ns : les allèles fixés par le parent sauvage.
Cas d'un gène:
Ce modèle est largement décrit dans les paragraphes précédents. En F2 on devrait avoir
théoriquement : 1/4 de graines malformées à albumen AcAc/As et 3/4 de graines normales à
albumen (AsAs/As ou AcAc/Ac ou AsAs/Ac)
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Cas de 2 gènes
Le croisement entre une plante cultivée (Ac/AC,Bc/Bc) et une plante sauvage
(As/As,Bs/Bs) devrait donner en F1 deux types de graines selon le sens du croisement:
- des graines malfonnées (Ac/As, Bc/Bs) à albumen (AcAciAs, BcBc/Bs) ou
- des graines nonnales (As/Ac, Bs/Bc) à albumen (AsAs/Ac, BsBs/Bc)
Dans les F2 et les BC 1, deux modalités de dosages de gènes sauvages apportés par le parent mâle
ont été testées. Pour avoir de la malfonnation des graines il faut que le pollen apporte:
Modalité 1 : au moins un allèle sauvage (tableau 23. a);
Modalité 2 : deux allèles sauvages (tableau 23. b).
cas de 3 gènes
Selon le sens du croisement, le croisement entre une plante cultivée (Ac/Ac, Bc/Bc,
DclDc) et une plante sauvage (As/As, Bs/Bs, DslDs) devrait donner deux types des graines:
- des graines malfonnées (Ac/As, Bc/Bs, DclDs) à albumen (AcAc/As, BcBc/Bs, DcDclDs) ou
- des graines nonnales (As/Ac, Bs/Bc,DslDc) à albumen (AsAslAc, BsBs/Bc, DsDslDc).
Dans les F2 et les BCl, trois modalités de dosages en gènes sauvages apportés par le parent mâle
ont été testées. Pour avoir de la malfonnation des graines il faut que le pollen apporte:
Modalité 1 : au moins un allèle sauvage (tableau 23 c);
Modalité 2 : au moins deux allèles sauvages (tableau 23 d),
Modalité 3 : trois allèles sauvages (tableau 23 e).
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Tableau 23 : H~'pothèses de dosages en gènes saunges des albumens normaux et déséquilibrés dans les
graines de F2. Dans le modèle à 3 gènes, les allèles sont remplacés par leurs indices qui indiquent l'origine cultivée
(C) ou sauvage (S). Fréquences des gamètes entre les parenthèses.
a. Cas de 2 gènes (modalité 1)
PolJe
n
Ovule AcBc AcBs AsBc AsBs
AcBc
AcBs
AsBc
AsBs
II1II 3/16 de graines malfonnées
l--J 13116 de graines nonnale
Co Cas de 3 gènes (modalité 1)
Ovule
3C (1)
2C 1S (3) 1---+---+--+-"--1
1C 2S (3) 1-----1-__+--_-+-_----1
3S (1) '---~_ ____I...__'---__'
..7/64 de graines malfonnées
~ 54/64 de graines nonnales
e. Cas de 3 gènes (modalité 3)
b. Cas de 2 gènes (modalité 2)
PolJen
Ovule AcBc AcBs AsBc AsBs
AcBc
AcBs
AsBc
AsBs
_ 1/16 de graines malfonnées
c:::::::::=J 15/16 de graines nonnale
d. Cas de 3 gènes (modalité 2)
Ovule
3C (1)
2C 1S (3)
lC 2S (3)
3S (1) ~_L--_....L...-_----'--_-J
..4/64 de graines malfonnées
c=J 60/64 de graines nonnale
Ovule
3C
2C lS
IC2S
3S
Pollen
2C lS
3
1/64 de graines mal formées
63/64 de graines nonnales
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3.3.2. Comparaison des taux de graines malformées observés aux taux théoriques des
différents modèles
Pour tous ces modèles, les croisements, faisant intervenir les parents cultivés comme mâle
ou le parent sauvage comme femelle, ne devraient pas donner des graines malformées quelque soit
le nombre de locus impliqués. Il y a d'ailleurs concordance avec les résultats observés (tableau 24).
. Les comparaisons utiles pour discriminer les différents modèles concernent donc les F2, les BC 1
sur femelle cultivée et les BC 1 avec le pollen sauvage.
Le modèle à 1 gène est satisfaisant dans les BCI sur femelle cultivée; en revanche dans
les F2 et les BC 1 avec le pollen sauvage, il donne des taux de graines malformées très différents
des valeurs observées (tableau 24).
Avec le modèle à deux gènes, il y a également une grande discordance entre les taux de
graines malformées observés et théoriques. Seule la modalité 2 donne des résultats correspondant
aux taux de graines malformées dans les F2 (tableau 24).
Dans le modèle à 3 gènes, par rapport aux données observées, la modalité 1 donne des
taux des graines malformées très élevés dans les BC 1 sur femelle cultivée et dans les F2, tandis
que la modalité 3 donnent des faibles taux de graines malformées dans ces mêmes croisements. Le
meilleur ajustement est trouvée avec la modalité 2 qui donne des résultats plus proches des
observations sur l'ensemble des types de croisements (tableau 24). Cependant, dans les BCI avec
le pollen sauvage, un écart existe par rapport aux valeurs du modèle. Dans le croisement (CxS)x S
chez Miari et Gao, l'excès de graines malformées s'explique peut être, dans le cas spécifique de
Miari, par des distorsions pour les allèles cultivés dans les gamètes femelles sur cytoplasme cultivé.
Chez Tamangagi, le déficit observé est peut être lié à un avantage à l'allèle sauvage aussi bien sur
cytoplasme sauvage que sur cytoplasme cultivé. Ces mêmes distorsions pourraient expliquer le
déficit en graines malformées dans les croisements (SxC)xS chez Tamangagi et Miari, et dans les
F2 chez Tamangagi.
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Tableau 24: Taux de graines malfonnées observés dans les Bel et les F2 comparés aux taux attendus dans
Ics dÏ\'crs modèles emisagés.
%N: taux moyen de graines normales observé, o/oM: tau.x moyen de graines mal formées observé.
Cultivés Gre- TatU thffirlque de craInes maJfoMTIm
X nai- 1 géne 2 génes 3 gènes
Boran son % %N %M modalité 1 1 modalité 2 modalité 1 1 modalité 2 1 moalité 3
(CXS) XC
Gao 82 92.9 7.1
Tamangagi 96 94.5 5.5 0 0 0 0 0 0
Miari 71 98.1 1.9
moyenne 4.8
(CXS) X S
Gao 82 80.5 19.5
Tamangagi 96 97.7 2.3 50 25 25 12.5 12.5 12.5
Miari 45 80 20
moyenne 13.9
ex (CXS)
Gao 82 40.2 59.8
Tamangagi 76 51 49 50 75 25 87.5 50 12.5
Miari 72 65 35
moyenne 48
C X (SXC)
Tamangagi 88 60 40 50 75 25 87.5 50 12.5
Miari 91 46.9 53.1
moyenne 47
(SXC) X C
Tamangagi 88 96.8 3.2 0 0 0 0 0 0
Miari 91 98.8 1.2
moyenne 2.2
(SXC) X S
Tamangagi 85 96.7 3.3 50 25 25 12.5 12.5 12.5
Miari 88 98.7 1.3
moyenne 2.3
S X (CXS)
Gao 100 0
Tamangagi 80 96.6 3.4 0 0 0 0 0 0
Miari 100 0
moyenne 1.1
S X (SXC)
Tamangagi 73 100 0 0 0 0 0 0 0
Miari 75 98.6 1.4
moyenne 0.7
C-F2
Gao 79 89.5 10.5
Tamangagi 94 95.6 4.4 25 18.7 6.25 10.9 6.25 1.6
Miari 74 92.2 7.8
moyenne 7.6
S-F2
Tanamgagi 85 90 1.9 25 18.7 6.25 109 6.25 1.6
Miari 70 99 8.6
movenne 5.25
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En plus des distorsions de ségrégation observées dans le matériel, les déviations
observées par rapport au modèle 3 gènes (modalité 2) peuvent aussi s'expliquer par l'insuffisance
de précision dans l'estimation des taux de graines malfonnées. Ceci est liée à l'existence naturelle
de mauvaises graines dans un épi nonnal sans intervention du phénomène étudié et au fait que la
discontinuité entre les graines nonnales et les graines malfonnées n'est pas toujours évidente pour
pennettre une sépération précise de ces deux types de graines.
Ces différentes sources d'erreur rendent difficile l'obtention d'un modèle précis qui fasse intervenir
plus d'un gène.
3.3.3. Test du modèle à 3 gènes (modalité 2) sur des plantes F2.
Les plantes F2 issues de graines d'autofécondation d'une FI (Tamangagi x Borari) ont été
testées pour la malformation des graines. Du côté mâle, ces différents pieds F2 ont servi à
polliniser chacun un pied du parent cultivé (Tamangagi) pour voir leur aptitude à induire la
malfonnation. Du coté femelle, chaque pied F2 a été pollinisé par le pollen du parent sauvage
Borari pour voir leur réaction vis à vis du pollen sauvage. Théoriquement, le modèle à 3 gènes
(modalité 2) donne dans ces deux types de croisements les résultats suivants (Tableau 25). Selon
le modèle, 85% de plantes F2 doivent se comporter comme un mil sauvage côté mâle contre 42%
comme une femelle cultivée.
Les résultats expérimentaux sont présentés dans le tableau 26. Globalement, on constate que 92%
des F2 se comportent comme mâle sauvage contre 85% dans le modèle théorique. En regardant
les classes de graines malformées, il apparaît un déficit dans les classes faibles et un excès dans les
classes de forts taux de graines malformées. La F2 a donc un comportement de sauvage pur. Cela
prouve que dans la gamétogénèse mâle, il y aurait des distorsions en faveur des allèles sauvages.
Cependant, l'ajustement est moins bon entre les prédictions du modèle et le comportement des F2
en tant que femelle cultivée. On obtient deux fois plus de plantes qui donnent de la malfonnation
des graines que ne prévoit le modèle. C'est surtout dans la classe de 0% de graines malfonnées
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qu'on trouve un déficit important de plantes F2: des génotypes qui sont supposés ne pas donner
de la malformation de graines ont réagi au pollen sauvage.
Tableau 25 : Modèle à 3 gènes (modalité 2) : Classes attendues de taui de graines malfonnées
engendrés par la F2 en tant que parent femelle avec Boran et parent mâle avec Tamangagi.
Classes
de
~énotvpes
AcAcBcBcDsDs
AcAcBcBcDcDc
AcAcBcBcDcDs
AcAcBcBsDcDs
AcAsBcBsDcDs
AcAcBcBsDsDs
AcAsBcBsDsDs
AcAcBsBsDsDs
AcAsBsBsDsDs
AsAsBsBsDsDs
Fréquences
3/64
1164
6/64
12/64
8/64
12/64
12/64
3/64
6/64
1/64
Taman~agi 1 F2
% de graines
malfonnées
o
o
o
F21 Boran
% de graines
malfonnées
o
100
.·.50
·... 25
12.5
o
o
o
o
o
Tableau: 26 Modèle à 3 gènes (modalité 2) : Classes observées de taux de graines malfonnées
engendrés par la F2 en tant que parent femelle avec Boran et parent mâle avec Tamangagi.
Tamanaci 1 F2 F2 x Boran
Classes de Fréquences Effectifs Effectifs Classes de Fréquences Effectifs Effectifs
malformation attendus observés malformation attendus observés
des graines des graines
0 10/64 7.9 4 0% 37/64 28.5 8
25% 12/64 9.6 IIII~. 12.5% 8/64 6.25 6
50% 20/64 15.9 Il 25% 12/64 9.37 1675% 12/64 9.6 50% 6/64 4.37 20
100% 10/64 7.9 @;;};([j11fi1j!: 100% 1164 1.5.
Total 64/64 51 51 Total 64/64 51 51
72
Cela ne peut s'expliquer que par des distorsions côté ovule en faveur des allèles cultivés, ce qui
contredit les taux de malfonnation dans les graines F2. Mais, en observant le comportement
individuel des plantes en tant que femelle cultivée, on constate que la majorité des plantes F2 se
trouvent dans les classes inférieures à 50% de taux de graines malfonnées (fig 5), en confonnité
avec le modèle. Cela prouve que la distribubution des plantes dans les classes situées entre 0% et
50% est imprécise. Mais il est difficile de faire mieux car dans la réalité les classes ne sont pas
discontinues comme dans le modèle théorique. On observe un continuum tant dans les taux de
graines malfonnées qu'en ce qui concerne le degré de la malformation des graines au sein d'un
même lot.
Malgré ces discordances, ici aussi, le modèle à 3 gènes (modalité 2) convient mieux que les autres
modèles.
IV. Discussion
Une première classe de graines malfonnées a été décrite chez l'orge (mutant seg) et chez
le maïs (mutant sh). Ces mutants récessifs agissent sur les tissus maternels de l'ovule et provoquent
la dégénerescence de la chalaze puis la nécrose de toutes les graines de l'épi (Felker et al., 1985).
Cette situation ne correspond pas à celle du mil cultivé puisqu'un même épi porte des bonnes et
des mauvaises graines.
Un deuxième groupe, fréquemment observé, comprend la série des mutants de ou dek
chez le maïs (Lowe et Nelson, 1947~ Neuffer et Sheridan, 1980; Sheridan et Neuffer, 1980; Torti
et al., 1986; Clark et Sheridan, 1988; Ottaviano et al., 1988; et Kwoles et al., 1992) et des
mutants dex ou sex chez l'orge ( Ramage et Crandall, 1981; Bosnes et al., 1992). Ces mutants
récessifs et la plupart du temps létaux affectent directement l'albumen et l'embryon de la graine. La
génétique de ces mutants ne correspond pas à celle des malformations du mil car ces mutants ne
montrent pas d'effet réciproque et ne s'expriment pas à l'état hétérozygote.
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Fig 3 : Représentation des pieds F2 (tam X Ba) par le taux
de graines malformées qu'ils engendrent en tant que parent
femelle avec Ba et parent mâle avec Tarn ..
Enfin, de très nombreux cas de graines malformées ont été rapportés dans le cas des
hybrides interspécifiques. Ces malformations présentent de fortes différences suivant le sens du
croisement. Souvent dans un sens, les graines hybrides sont de grosse taille, très malformées et
inviables tandis que dans le sens réciproque, elles sont de petite taille mais viables. C'est le cas des
croisements Triticum urartu x T boeoticum (Dhaliwal, ]977; Gill et Waines, 1978). Ces auteurs
ont en outre démontré que l'effet réciproque était imputable non pas aux effets parentaux, mais
aux différences génotypiques entre les deux albumens. Lin (1984) a retrouvé les mêmes différences
phénotypiques en croisant des maïs diploïdes et tétraploïdes. Le croisement entre maïs tétraploïde
x diploïde produit des graines petites mais viables alors que le croisement réciproque diploïde x
tétraploïde produit de grosses graines inviables. Les deux croisements produisent des albumens
tétraploïdes mais dans l'un l'albumen est formé de 3 génomes maternels et 1 génome paternel, et
dans l'autre il est formé de 2 génomes maternels et 2 génome paternel. Lin en conclut que le
développement normal de l'albumen requiert un rapport 2 : 1 entre les apports maternels et les
apports paternels car dans ces deux cas, l'albumen est anormal. Il en conclut de plus comme Gill et
Waines (1978) que l'effet d'un allèle dans l'albumen n'est pas le même suivant qu'il provient du
pollen ou de l'ovule. Cette différence est appelée "paternal imprinting" des "endosperm factors"
qui ne fonctionnent que s'ils proviennent du pollen (Lin, 1982). Les effets de dosage dans
l'albumen ont été obtenus sur le maïs en utilisant divers niveaux de ploïdie. Par analogie, les effets
réciproques observées dans les croisements interspécifiques ont été attribués à des effets de dosage
même en l'absence de différences entre les niveaux de ploïdie.
Dans le cas de croisements entre espèces du genre Solanum, les résultats de croisements
ont conduit à distinguer le niveau de ploïdie réel du niveau efficace propre à chaque espèce en
"Endosperm Balance Factor" (Den Nijs et Peloquin, 1977) ou plus récemment "Endosperm
Balance Number" ou EBN (Johnston et al. 1980). La valeur en EBN d'une espèce est attribuée par
croisement avec un gamme d'espèces de référence Pour que le croisement réussisse, il faut un
ratio 2 : 1 en EBN maternels et paternels dans le génome de l'albumen. Cette théorie permet de
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prévoir les résultats de tous les croisements (Hawkes et Jackson, 1992, Ortiz et Ehlenfeldt, 1992).
Un excès d'EBN maternel produit des graines subnormales mais souvent viables alors qu'un excès
d'EBN paternel est généralement létal (Lin, 1984, Ehlenfeldt et Hannemen, 1984, Ehlenfeldt et
Hanneman, 1988). De plus, Ehlenfeldt et Hanneman (1988) ont été conduits à un modèle de 3
locus additifs avec effet seuil pour expliquer la génétique des EBN.
Ce survol de la littérature montre que les phénotypes de graines malformées observées et
le modèle génétique explicatif envisagé chez le mil s'accordent parfaitement avec la situation des
croisements interspécifiques. De plus, en poussant l'analogie, on est amené à poser que le mil
sauvage a un EBN supérieur à celui du mil cultivé. Le modèle retenu se présente alors simplement
en termes de rapport d'EBN. Si on attribue la valeur 1 aux EBN cultivés et la valeur 2 aux EBN
sauvages, le modèle consiste à dire que la malfonnation des graines est due à un rapport EBN
femelle/ EBN mâle inférieur ou égal à 1,2 (tableau 27)
Tableau 27 : Modèle à 3 gènes, modalité 2. Ratio théorique des EBN maternels et paternels
dans l'albumen en F2.
Fréquences gamétiques entre les parenthèses.
Pollen IS
Ovule
2 : 1
2.6 : 1
3.3 : 1
4 : 1
4
1.6 : 1
2 : 1
2.5 : 1
3 : 1
1.6 : 1
2 : 1
2.4 : 1
1.3 : 1
1.6 : 1
2 : 1
_ Graines malfonnées
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Signalons que les malformations différentielles de J'albumen chez les riz régies par un système de 2
gènes complémentaires létaux dominants (Chu et Oka, 1970, Ghesquière, 1988) ne s'accordent pas
avec les distributions observées chez le mit, ni avec la théorie des EBN.
V. Conclusion
La malformation des grames est essentiellement due à un déséquilibre au nIveau du
génome de l'albumen. Cet effet albumen peut être masqué par des distorsions de ségrégation qui
influenceraient, au niveaux des gamètes mâles et femelles, les fréquences des gènes qui
interviennent dans le phénomène.
Vues les différentes sources de variations obselVées dans l'estimation des taux de grames
malformées, l'existence de phénomènes de distorsions de ségrégation et de compétitions
polliniques mis en évidence par ailleurs, il est difficile de trouver un modèle génétique précis qui
soit parfaitement ajusté aux différentes données obselVées. Un modèle approximatif à trois gènes,
qui nécessite l'apport des 3 allèles cultivés par l'ovule et au moins 2 allèles sauvages par le pollen
pour avoir la malformation des graines, a été retenu. Dans les trois familles de descendances
Tamangagi x Borari, Miari x Borari et Gao x Boran, le modèle explique les résultats obselVés.
C'est donc probablement les mêmes allèles cultivés qui sont présents dans les trois cultivés.
Ce modèle à 3 gènes présente une grande similitude avec le système EBN utilisé pour expliquer les
avortements d'albumen chez les Solanum. Là aussi, 3 gènes additifs indépendants semblent
contrôler le phénomène (Ehlenfeldt et Hanneman, 1988).
L'explication du fonctionnement de ces 3 gènes aboutissant à la malformation de l'albumen, tout
comme la théorie de EBN, est une simplification d'une situation certainement plus complexe.
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Partie II
ETUDES DES BARRIERES PREZYGOTIQUES ENTRE LES TROIS LIGNEES
CULTIVEES ET LES DEUX LIGNEES SAUVAGES ETUDIEES.
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Chapitre IV : Compétitions polliniques et effet de la malformation des graines
sur la structure des descendances issues des mélanges de pollens cultivés et
sauvages.
I. Introduction
Les sélections gamétophytiques mâles peuvent jouer un rôle important dans l'évolution
des plantes supérieures (Ottaviano et Mulcachy, 1986; Ottaviano et al., 1988). L'aptitude du
pollen à la compétition est un caractère complexe qui dépend du génotype du grain de pollen
(pfahler, 1965; Sari-Gorla et al., 1975; Johnson et al., 1976), de l'influence des tissus du pistil sur
la croissance du tube pollinique (pfahler, 1967; San-Gorla et al., 1976) et de la composition
génotypique de la population de pollens qui sont en compétition sur le même style (Ottaviano et
al., 1975; Sari Gorla et Rovida, 1980). En cas de pollinisation mixte, le nombre de grains de pollen
déposés sur un même stigmate influence également l'intensité des compétitions intergamétiques
(Ter-Avanesian, 1978; Snow, 1990)
Chez le mil, Sarr et al. (1988) ont montré l'existence de compétitions polliniques entre
pollens cultivés au moment de la reproduction, l'aptitude du pollen à la compétition ayant une
hérédité polygénique. Ces compétitions polliniques favorisent des fécondations homogamiques
(Sarr, 1987), notamment lors des confrontations entre pollens issus de mils sauvages et cultivés
(Robert et al., 1991). Elles pourraient donc moduler les flux géniques entre les deux formes de
mils.
L'objectif visé dans ce chapitre est d'évaluer l'existence de tels phénomènes dans
différentes lignées cultivées et sauvages étudiées précédemment. Ces lignées cultivées manifestent
très fortement la barrière postzygotique contrairement aux lignées sauvages. Il est donc possible
d'évaluer l'impact de la malformation des graines sur la structure de la descendance issue des
fécondations par les mélanges de pollens. La structure finale de la descendance évaluée après la
levée dépendra des aptitudes des différents pollens à la compétitition, des capacités germinatives et
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de levée des graines. Les aptitudes des pollens à la compétition ont été estimées par la technique
de pollinisation avec des mélanges de pollens cultivés et sauvages dans des proportions
volumétriques égales (Ottaviano et al., 1982; Robert et al., 1991). Un test de germination au
laboratoire et un semis des graines issues des mélanges de pollens au champ ont permis d'estimer
l'effet de la barrière postzygotique.
n. Matériel et méthodes
1. Réalisation des croisements
Par commodité, nous appelons les lignées cultivées Gao, Tamangagi, Miari
respectivement par GAO, TAM, MIA et les lignées sauvages Tiguidit et Borari respectivement par 11G
et BOR.
L'expérience a été conduite en conditions naturelles de septembre à décembre 1990. Au moment
de l'épiaison, des sachets d'isolement en papier Isont posés sur les épis afin d'éviter les croisements
non contrôlés et pour récupérer le pollen. Sur chaque lignée, du pollen frais est récolté le matin
entre 9h et 10h et tamisé pour éliminer les étamines. Le pourcentage de grains de pollen avortés
est déterminé dans chaque lot de pollen grâce à un test d'AJexender (AJexender, 1969). Des
mélanges de pollens à 2 composantes à volumes égaux et à taux de grains de pollens bien formés
supérieur à 90 % ont été réalisés, soit 6 combinaison: GAO + 11G, GAO + BOR, TAM + 11G, TAM + BOR,
MIA + 11G, MIA + BOR.
Chaque mélange de pollens est partagé en cinq parts en fonction de la taille des épis
sauvages ou cultivés. Les cinq géniteurs femelles sont pollinisés en même temps par le même
mélange de manière à ce que les styles soient entièrement recouverts de pollen. 24 heures après la
pollinisation, les épis pollinisés sont brossés pour éliminer les styles blancs qui restent encore
réceptifs afin d'éviter les autofécondations (Robert, 1989). Le nombre de répétitions est très
variable Cl à 6) à cause de l'asynchronisme des floraisons de certaines lignées. Les épis cultivés
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pollinisés par les mélanges de pollens cultivé+sauvage ont donné deux types de graines : des
graines normales et des graines partiellement avortées (graines malformées). Les génotypes des
différentes lignées étant connus pour le marqueur estérase (tableau chapîtreV), l'électrophorèse
enzymatique des graines selon la méthode décrite dans Tostain et al. (1987) a confirmé que les
graines malfonnées sont des hybrides cultivé x sauvage, tandis que les graines normales ont un
génotype cultivé. La composition génotypique de ces lots de graines s'est donc faite par simple
comptage visuel. Toutes les graines récoltées sur épis de mils sauvages étant apparemment
normales, les proportions des deux types de graines d'hybrides ont été déterminées par
électrophorèse.
2. Calcul des aptitudes générales à la compétition des pollens.
L'homogénéité des répétitions a été testée par un test Chi 2. Compte tenu de la forte
variablité au sein des répétitions, un test t de Student prenant en compte la variance entre les
répétitions a donc été utilisé pour comparer les fréquences moyennes des fécondations d'un type
de pollen par rapport à 112 pour chaque mélange. L'étude des effets femelles a été abordée en
comparant le comportement des cinq géniteurs femelles quand elles ont été polIinisées par un
même mélange de pollens. Pour cela les pourcentages de fécondation du pollen cultivé par type de
mélange de poIlens et sur chaque femelIe ont été comparés. Les aptitudes générales à la
compétition des pollens (Wi) ont été estimées selon le modèle d'analyse (annexe 4)
La confonnité du modèle est évaluée par un test Chi 2 en comparant les effectifs
théoriques aux effectifs observés. Le nombre de degrés de liberté est égal au nombre de mélanges
de pollens moins le nombre de paramètres estimés, à savoir L-l
Les valeurs des Wi sont ensuite comparées entre elles.
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3. Estimation de l'effet de la barrière postzygotique
Les taux de gennination et de levée des graines CxC (SxS) ont été comparés à ceux des
graines hybrides CxS (SxC) sur femelles de mils cultivés (sauvages). En cas de différences
significatives, les fréquences des fécondations de chaque type de pollen seront corrigées par le
taux de germination ou de levée correspondant. Ceci permettra d'apprécier les modifications de la
structure de la descendance dues à la barrière postzygotique.
III. Résu Itats
1. Hétérogénéité des répétitions.
La grenaison a été bonne sur les épis des lignées cultivées pollinisés par les mélanges de
pollens excepté ceux de la lignée Tamangagi. Sur cette lignée, les épis ont montré une certaine
stérilité liée à une forte proportion de graines hybrides qui avortent très précocément
comparativement aux épis d'autofécondation qui sont bien remplis avec de grosses graines.
Pour un même type de mélange, on observe une hétérogénéité dans les répétitions sur une même
lignée utilisée comme femelle (tableau 28). Cette hétérogénéité peut s'expliquer par l'effet d'une
variation résiduelle entre les individus au sein de la même lignée. En outre, comme l'expérience a
été réalisée en conditions non contrôlées, on ne peut écarter l'influence des variations des
conditions du milieu au moment de la formation des grains de pollen et de la pollinisation. D'autre
part, le test d'Alexender utilisé dans cette étude pour comparer la qualité des pollens ne nous
renseigne que sur le déroulement de la gamétogénèse mâle et non sur les facultés germinatives de
grains de pollen. Des variations relatives de la qualité des deux pollens en compétition (viabilité,
taux de germination) peuvent aussi constituer des sources d'hétérogénéité. Cette hétérogénéité
dans les répétitions est plus marquée chez les lignées cultivées que chez les lignées sauvages. Ces.
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dernières montrent une certaine stabilité par rapport aux lignées cultivées, la variation dans les
différentes répétitions ne concerne que l'intensité de la distorsion, son sens reste le même.
Malgré cette hétérogénéité dans les répétitions, les distorsions observées dans les
descendances traduisent des écarts significatifs par rapport à l'équiprobabilité des fécondations par
les deux types de pollens (tableau 28).
Tableau 28 : Descendances observées sur femelles cultivées et sauvages pollinisées par 6 types de mélanges
de pollens cultivé+sauvage.
GAO = Gao, TAM = Tamangagi, MIA = Miari, TIG =Tiguidit et BOR = Borari
LIGNEES Mélange de Nonbre de Effectifs test t par Fréquence Fréquence Pollen CHI2
pollens répétitions observés rapport à du ponen du pollen favorisé d'bétéro
1/2 cultivé sauvae:e I!énéité
GAO+TIG 4 400 6.18·" 0.46 0.54 TIG 22.83···
GAO+BOR 2 200 3.99 • 0.48 0.52 BOR 1.62 ns
GAO TAM+TIG 3 300 28.84 ... 0.32 0.67 TIG 9.85 ••
TAM+BOR 2 200 27.99 • 0.36 0.64 BOR 4.13 •
MIA+TIG 2 200 2.49 ns 0.47 0.53 = 10.61 •••
MlA + BOR 2 200 0.00 ns 0.50 0.50 = 19.22···
GAO+TIG 3 243 2.67 ns 0.46 0.54 = 22.23···
GAO + BOR 2 200 15.88··· 0.52 0.48 GAO 16.25·"
TAM TAM+TIG 4 400 8.52 ... 0.42 0.58 TIG 43.38 ...
TAM+BOR 4 400 55.11 ••• 0.32 0.68 BOR 5.52 ns
MIA + TIG 5 458 22.23 ... 0.59 0.41 MIA 10.43 •
MIA+BOR 2 187 21.74 ... 0.77 0.23 MIA 12.55 ...
GAO+TIG 3 300 2.01 ns 0.46 0.54 = 66.14·"
GAO + BOR 2 300 25.35··· 0.61 0.39 GAO 1.32 ns
MIA TAM+TIG 3 258 13.05 • 0.35 0.65 TIG 17.73 ...
TAM+BOR 1 100 63.22 • 0.66 0.34 TAM
MIA+TIG 6 600 24.49··· 0.44 0.56 TIG 107.14 ..
MIA+BOR 2 200 11.11· 0.70 0.30 MIA 29.16·"
GAO + TIG 4 319 29.88··· 0.29 0.71 TIG 8.02 •
GAO + BOR 2 200 33.99··· 0.25 0.75 BOR 5.29 •
TIG TAM+TIG 4 319 13.41 ••• 0.33 0.67 TIG 41.78···
TAM + BOR 3 187 II.66 ••• 0.31 0.69 BOR 19.49···
MIA+TIG 5 350 18.99··· 0.36 0.64 TIG 13.96··
MIA+BOR 2 148 18.91· 0.39 0.61 BOR 0.93 ns
GAO+TIG 4 400 18.67··· 0.29 0.71 TIG 73.73 •••
GAO+BOR 2 200 45.99··· 0.27 0.73 BOR 2.055 ns
BOR TAM+TIG 4 400 18.48 ••• 0.30 0.70 TIG 45.48···
TAM+BOR 4 400 48.32··· 0.26 0.74 BOR 15.15 •••
MlA+11G 3 300 51.87··· 0.28 0.72 TIG 5.15 ns
MIA+BOR 2 150 43.23··· 0.30 0.70 BOR 0.69 ns
ns: non significatif. • : significatif à 5%.•• : significatif à 1%.... : significatif à 10/00. = égalité des fréquence
de fécondation.
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Ces distorsions s'observent dans 100 % des cas sur les femelles sauvages contre 77 % des cas sur
femelles cultivées. Elles mettent ainsi en évidence l'existence de compétitions polliniques entre les
types de pollens. En général, les biais par rapport à l'équiprobabilité des fécondations sont plus
importants sur les femelles sauvages que sur les femelles cultivées.
2. Importance des effets femelles
Pour un même type de mélange, on observe sur les cinq lignées femelles une variation
dans le sens de la distorsion prouvant l'existence d'effets femelles dans le phénomène (tableau 28).
On observe une nette opposition entre les femelles cultivées et les femelles sauvages. Les femelles
sauvages favorisent toujours le pollen sauvage tandis que les femelles cultivées montrent des
différences dans leurs comportements. Les lignées TAM et MlA ont tendance à favoriser le pollen
cultivé tandis que la lignée GAO a un comportement intennédiaire entre mils sauvages et mils
cultivés: aucun type de pollen n'est favorisé sur son pistil, en outre, l'intensité des distorsions est
faible dans toutes les confrontations entre les deux types de pollens sur cette lignée, excepté celle
avec le pollen de TAM qui montre une faible vigueur générale.
3. Comparaison des aptitudes générales à la compétition (Wi)
Le test Chi 2 de confonnité montre que les effectifs théoriques correspondent bien aux
effectifs observés, saufsur femelle TAM où l'on trouve des écarts significatifs (tableau 29).
Sur TAM, l'estimation des fécondations par le pollen sauvage est moins précise sur TAM à
cause des avortements précoces de graines hybrides qui échapperaient au comptage. Chez GAO et
MlA, l'arrêt du développement de la majorité des graines hybrides se fait tardivement. Grâce à leur
taille, ces graines sont moins perdues au battage et pennettent ainsi un comptage assez précis.
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Tableau 29 : Aptitude générale à la compétition de pollens sau\'ages et cultivés dans les mélanges de
pollens cultivé+sauvage
GAO = Gao, TAM = Tamangagi, MIA = Miari, TIG = Tiguidil, BOR = Borari
Aptitude générale des pollens à la compétition Chi 2 de
Femelles WOAO WTAM. WMlA Wno WDOR confonnité Classements des Wi
du modèle
GAO 0.968 0.589 1.016 1.164 1.000 0.274 OS WTAM.<WOAo=WMlA=WTIo=WBOR
TAM 1.714 0.678 2.119 1.311 1.000 37.70 *** WTAM.<WBOR<WTIG<WMlA=WOAO
MIA 1.964 1.600 2.074 2.55} 1.000 4.45 OS WDOR<WOAo=WTAM.=WMlA<Wno
TIG 0.386 0.406 0.441 0.806 1.000 5.537 OS WOAo=WTAM.=WM1A<Wno<WBoR
BOR 0.325 0.404 0.327 0.750 1.000 4.92 ns WGAo=WTAM.=WMlA<WnG<WBoR
ns : non slgmficatif, u* Slgmficatll au seUIl de 1 %
Excepté chez TAM, cette approche théorique des phénomènes de compétitions polliniques
est une bonne approximation de la réalité dans les confrontations cultivé-sauvage sur femelle GAO,
MlA, TIG et BOR. Ceci signifie que les 6 mélanges C+S sont constitués de 2 groupes distincts de
pollens : les pollens cultivés d'une part et les pollens sauvages d'autre part, caractérisés par des
aptitudes propres à la compétition. Chaque type de pollen possède donc une aptitude générale à la
compétition (Wi) qui permet de prédire son efficacité en confrontation avec les autres pollens sur
un type de femelle donné. Le fait que le modèle ne marche pas sur TAM nous amène à interpréter
qualitativement les Wi estimées sur cette femelle.
Sur femelles sauvages TIG et BOR, tous les pollens de mils cultivés ont la même aptitude à
la compétition et sont nettement moins compétitifs que les pollens sauvages. Il existe cependant
des différences significatives entre les pollens des mils sauvages, WTIG est inférieur à WBOR en
confrontation avec les pollens des mils cultivés.
Sur femelles cultivées, le classement des Wi varie en fonction de chaque lignée. Sur Gao,
les pollens cultivés GAO et MlA et les pollens sauvages BOR et TIG sont équivalents et dominent tous
le pollen cultivé TAM. Sur Tamangagi, les pollens GAO et MlA dominent les pollens sauvages DG et
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BOR contrairement au pollen TAM. Sur Miari, les pollens des 3 mils cultivés sont équivalents. Ces
derniers sont plus compétitifs que le pollen BOR mais sont dominés par le pollen 11G.
On conclut donc:
- une faible aptitude générale à la compétition du pollen de Tamangagi sur les femelles
des 5 lignées.
- que le pollen de Borari est plus compétitif que les pollens cultivés sur femelles sauvages
mais il est moins compétitif sur femelles cultivées.
- une absence de hiérarchie entre pollens sauvages et cultivés sur femelles cultivées tandis
que sur femelles sauvages il y a toujours avantage aux pollens sauvages. En ignorant les effets
d'interactions pollen-pistil entre lignées cultivée et sauvage qui créent des distorsions, le bilan sur
l'ensemble des lignées cultivés montre une égalité dans les fréquences de fécondation par les deux
types de pollens, tandis que sur l'ensemble des lignées sauvages, le pollen sauvage féconde à 70 %
contre 30 % pour le pollen cultivé. Cette barrière prézygotique apparaît plus efficace dans le
compartiment sauvage.
4. Modification de la structure de la descendance issue des mélanges de pollens
4.1. A la germination.
Chez les mils cultivés, le taux de gennination des grames CxS est significativement
inférieur à celui des graines CxC (tableau 30).
Les graines CxS gennent en moyenne entre 4 et 22 % (Xc) contre 84 et 88 % (Xs) pour les
graines Cxc. Les graines CxS de la lignée GAO germent mieux que celles de TAM et de MlA. Du
côté des mils sauvages il n'y a pas de différence de viabilité entre les graines SxS et Sxc.
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Tableau 30 : Comparaisons des taux de germinations des graines issues de la pollinisation des
lignées cultivées et sauvages par du pollen sauvage et cultivé.
Ecart-type entre les parenthèses, Xc (Xs) : taux de germination moyen des graines issues de la
pollinisation par le pollen cultivé (pollen sauvage).
u;••• : significatifà 1%,1%0, ns: non significtif
Lignées GAO TAM MIA TIG BOR Xc· Xs· test t
GAO 0.73 0.92 0.98 0.22 0.23 0.88 (0.13) 0.22 (0.00) 8.62···
TAM 0.93 0.72 0.90 0.02 0.20 0.85 (0.11) 0.11 (0.12) 6.70···
MIA 0.79 0.96 0.83 0.04 0.05 0.84 (0.05) 0.04 (0.01) 23.92 •••
TIG 0.65 0.43 0.58 0.55 0.45 0.55 (0.11) 0.50 (0.07) 0.65 ns
BOR 0.72 0.75 0.63 0.67 0.60 0.70 (0.06) 0.64 (0.05) 1.14 ns
Ces résultats montrent que la structure de la descendance issue de la pollinisation par les mélanges
de pollens ne changera pas du côté des mils sauvages. Mais chez les mils cultivés, plus de 80 %
des graines CxS seront éliminées à la germination. En corrigeant les fréquences des fécondations
issues des mélanges de pollens par les taux 'de gennination correspondant à chaque type des
graines hybrides, on obtient une nouvelle structure de la descendance caractérisée par un excès de
génotypes "cultivé x cultivé" dans les mils cultivés (tableau 32).
4.2. A la levée au champ
A Sadoré les notations de levée n'ont pu être réalisées à cause d'une attaque de criquets
qui a détruit une partie des jeunes plantules. Un traitement au diméthoate pendant un mois (1 fois
par semaine) a permis de sauver l'essai. Les effectifs restants ne correspondent donc pas au
nombre de plantules effectivement levées. En supposant que cette pression parasitaire est
homogène dans tout le champ, on constate (tableau 3]) :
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Tableau 31 Comparaison des taux de levée des graines issues de la pollinisation des lignées cultivées et
sauvages par du pollen sauvage et cultivé.
Ecart-type entre les parenthèses. Xc (Xs) : taux de levée moyen des graines issues de la
pollinisation par le pollen culivé (pollen sauvage)
..;... : significatif à 1%, 1%0, ns: non significtif
Lignées GAO TAM MIA TIG BOR Xc Xs test t
GAO 0.31 0.42 0.21 0.03 0.03 0.31 (0.11) 0.03 (0.00) 4.67···
TAM 0.28 0.09 0.26 0.01 0.003 0.21 (O. JO) 0.01 (0.004) 3.37··
MIA 0.24 .031 0.11 0.01 0.02 0.22 (0.10) 0.02 (0.01) 3.48"
TIG 0.08 0.04 . 0.01 0.01 0.06 (0.02) 0.01 (0.00) 2.5 ns
BOR 0.07 0.01 0.01 0.02 0.01 0.03 (0.03) 0.02 (0.07) 0.72 ns
- dans les descendances sur femelles de mil cultivé, 21 à 31 % (Xc) de pieds CxC contre au
maximun 3 % (Xs) de pieds CxS. Il y aura donc modification de la structure de la descendance
issue des mélanges de pollens, mais la même tendance observée après la germination sera
maintenue. On retrouvera finallement 93 % de plantes CxC contre 7% de plantes CxS (tableau
32).
- sur femelles sauvages, les graines SxS comme les graines SxC ont très faiblement levé
(entre 1 et 8 % de taux de levée). Ce résultat ne s'explique pas par un défaut de germination (taux
de germination respectifs des graines SxS et SxC: 50 et 70 % en boite de pétri) mais par un mode
de semis inadapté. La profondeur du semis (3 à 5cm) est peut être grande pour ces petites graines
produites sur femelles sauvages. Toutefois, les taux de levée ne sont pas significativement
différents entre ces deux types de graines. Par conséquent, la structure de la descendance issue des
mélanges de pollens observée après la germination ne sera pas modifiée.
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Tableau 32: Modification de la structure des descendances issues des fécondations par les mélanges de
pollens après la germination et après la levée.
CC =génotype cultivé x cultivé; CS = génoype cultivé x sauvage.
Lignées Mélange de % CC avant % CC après %CC % CS avant % CS après %CS
pollens ~ermination 2emination aprés levée 2ermination 2ennination après uvée
GAO + TlG 0.46 0.73 0.87 0.54 0.27 0.12
GAO+BOR 0.48 0.76 0.99 0.52 0.24 0.00
GAO TAM+TlG 0.32 0.66 0.86 0.67 0.34 0.13
TA.\{+ BOR 0.36 0.69 0.88 0.64 0.31 0.12
MIA+TIG 0.47 0.79 0.86 0.53 0.21 0.14
MIA+BOR 0.50 0.60 0.88 0.50 0.40 0.12
GAO+TIG 0.46 0.97 0.96 0.54 0.03 0.04
GAO + BOR 0.52 0.83 0.99 0.48 0.17 0.01
TAM TAM+TIG 0.42 0.96 0.88 0.58 0.04 0.12
TAM + BOR 0.32 0.62 0.94 0.68 0.38 0.06
MIA+TJG 0.59 0.98 0.87 0.41 0.02 0.03
MIA+BOR 0.77 0.94 0.99 0.23 0.06 0.01
GAO + TlG 0.46 0.95 0.95 0.54 0.05 0.05
GAO + BOR 0.61 0.95 0.95 0.39 0.05 0.05
MIA TA.\{ + TlG 0.35 0.96 0.94 0.65 0.04 0.06
TAM + BOR 0.66 0.90 0.97 0.34 0.10 0.03
MIA + TIG 0.44 0.97 0.89 0.56 0.03 O.Il
MIA+BOR 0.70 0.97 0.98 0.30 0.03 0.02
Movenne 0.49 0.85 0.93 0.51 0.15 0.07
Dans le compartiment des mils cultivés, aussi bien après la germination qu'après la
sélection précoce au champ, les distorsions sont plus importantes dans les descendances de
mélanges de pollens sur femelles TAM et MIA que sur femelle GAO. Cette dernière apparaît donc
plus compatible avec les mils sauvages, comportement déjà observé au niveau des compétitions
polliniques et de l'incompatibilité postzygotique. Ces deux mécanismes post- et pré- zygotique
sembleraient agir dans le même sens.
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IV. DISCUSSION et CONCLUSIONS
Cette étude met en évidence des différences significatives entre les aptitudes des pol1ens à
la compétition sur un même stigmate. En rappel, ces aptitudes peuvent dépendre du génotype du
grain de pol1en, de sa viabilité, de la vitesse de croissance de son tube pollinique, et des
interactions pollen-pistil et pollen-pollen (Frova et Sari-Gorla, 1992; Pfahler, 1965, 1967).
Chez le maïs, des températures élevées affectent la viabilité du grain de pollen (Herrero et
Jonshon, 1980; Shoper et al., 1987; Lyakl et al., 1991) mais aussi la vitesse de croissance du tube
pollinique (Herrero et Jonshon, 1980). Shivanna et al. (1991) trouvent que la viabilité du grain de
pollen du tabac n'est pas affectée pas des températures et des humidités relatives élevées, mais sa
vigueur est sérieusement réduite par l'effet simultané de ces deux stress. Cette vigueur pollinique,
mesurée par la vitesse de croissance du tube pollinique, est considérée comme le paramètre clé
déterminant l'aptitude des pollens à la compétition (Ottaviano et Mu1cahy, 1989). Chez les blés, les
basses températures peuvent allonger la durée de maturation du pollen et influencer les divisions
méiotiques sans affecter les mitoses (Qian et al., 1986). L'influence de ces basses températures sur
les compétitions polliniques a été observée chez la tomate (Lycopersicon sp.) (Zamir et al., 1981;
1982) et aussi chez le mil cultivé (SaIT et al., 1988). Par conséquent, l'hétérogénéité dans les
répétitions concernant le sens et l'intensité des distorsions peut être en partie attribuée à l'influence
des conditions du milieu sur certaines composantes des aptitudes des pollens à la compétition.
La variation dans l'intensité des distorsions peut s'expliquer aussi par le caractère
polygénique de ces compétitions polliniques (Sarr et al., 1988; Robert et al., 1991), contrairement
aux compétitions polliniques à contrôle monogénique où interviennent des gènes gamétophytiques
(Ga/ga). L'expression de plusieurs gènes agissant au moment de la croissance du tube pollinique a
été mise en évidence par Frova et Padoani (1990). La majorité de ces gènes qui interviennent
pendant cette phase gamétophytique mâle s'exprime aussi durant la phase sporophytique
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"overlapping" (Tanksley et al., 1981; Sari-Gorla et al., 1986; Frova et Padoani, 1990; Le The et
al., 1992). Chez plusieurs espèces, cet "overlapping" a permis d'améliorer le sporophyte par une
sélection directe sur le gamétophyte mâle en utilisant sa variabilité génétique pour les aptitudes à la
compétition dans certaines conditions de stress (Ottaviano et al., 1982; Ottaviano et Sari-Gorla,
1986; Ter-Avanesian, 1978;Zamiretal., 1981, 1982;ZamiretValiejos, 1983).
Chaque type de pollen a une valeur propre en compétition qui dépend exclusivement de
son génotype. La bonne vigueur du pollen sauvage à la fois sur femelles sauvage et cultivée peut
être interprétée comme une conséquence de la sélection de l'homme. Le choix des meilleurs
individus et des meilleurs épis (sélection sur le sexe femelle) s'est probablement faite au dépends
d'une sélection pour une vigueur pollinique. En revanche, le mil sauvage qui évolue naturellement
a besoin de développer une vigueur pollinique pour se protéger des fécondations par le pollen
cultivé en situation de sympatrie. Cette vigueur intrinsèque des pollens sauvage et cultivé peut être
testée en les faisant germer séparément sur milieu neutre afin d'éliminer les effets d'interactions
pollen-pistil et pollen-pollen. Ce dernier type d!interaction n'est pas négligeable car la composition
génotypique de la population des pollens en compétition sur un stigmate a une influence
importante sur leurs aptitudes à la compétition (Ottaviano et al., 1975; Sari Goda et Rovida,
1980).
La mise en évidence d'effets femelles dans cette étude montre l'importance du génotype
du style et de son interaction avec le pollen dans les compétitions polliniques (Ffahler, 1967; Frova
et Sari-Gorla, 1992; Loock et Becker, 1992). La vigueur du grain de pollen serait déterminée par
les interactions entre gènes du sporophyte (style) et ceux du gamétophyte. SaIT et al. (1983) ont
observé des réceptivités différentielles des stigmates de mils en fonction des types de pollens. Des
interactions pollen-pistil expliquent les différences de vitesse de croissance de tubes polliniques
dans les pistils de cinq variétés de coton (Gossypillm hirslItillm) en intercroisement (Gawel et
Robacker, 1986). Ces interactions peuvent être de nature nutritionnelle pendant la phase
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auxotrophe du pollen mais aussi fonctionnnelle par une inhibiton de la croissance du tube
pollinique (Frova et Sari-Gorla, 1992).
L'observation de ce type d'interaction ne devrait pas se faire en pollinisation mixte afin d'éliminer
les interactions pollen-pollen. Mohindra et Minocha (1991) trouvent que la vitesse de croissance
des tubes polliniques de P. violaceum et de P. glaucum est la même dans le style de P. glaucum.
On ignore cependant le comportement de ces deux types de pollens dans le style de P. violaceum.
Les croisements de Pennisetum glaucum par les espèces sauvages (P. schweinfurthii, P.
hohenackeri, P. orientale, P. squamulatum) ne donnent pas de graines à cause d'incompatibilité
dans le style, pendant que les pollens des espèces (P. polystachyol1, P. pedieellatum) sont
incapables de genner sur le stigmate de glaucum (Mohindra et Minocha, 1991). Des croisements
réciproques entre Sorghum bieolor et Sorghum versicolor montrent que le tube pollinique S.
versieolor a une meilleure croissance dans le style de S. bieolor contrairement au tube pollinique
de ce dernier dans le style de S. versieolor (Suksayretrup et al. 1991). Cette inhibition de la
croissance des tubes polliniques constitue la !première étape de l'installation de l'incompatibilité
observée entre ces deux espèces. Plusieurs croisements entre espèces du genre Capsieum montrent
Je même type de barrière dans le style (Zijlstra et al. 1991).
Les résultats des compétitions polliniques contituent en fait une résultante de l'ensemble
de ces effets ci-dessus évoqués. Ces compétitions polliniques font ressortir la divergence entre les
deux sous espèces en favorisant des fécondations gamétiques préférentielles "sauvage-sauvage" et
"cultivé-cultivé", observées également par Robert et al., 1991. Cette tendance à favoriser le pollen
de la même sous espèce est vérifiée chez les femelles sauvages, elle est cependant moins évidente
chez certains matériels cultivés (Gao). Il est possible que ces matériels aient introgressé plus de
gènes sauvages qui atténueraient leur divergence avec les mils sauvages sans déstabiliser le
phénotype cultivé (Pemès, ]986).
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Nos résultats montrent en outre qu'il n' y a pas un avantage systématique à l'autopollen
strict cultivé sur femelles cultivées. L'avantage à l'autopollen strict a été obselVé chez le mil (SaIT
el al., 1988) et chez le maïs (Jonhson et Mulcahy, 1978; Landi et Sanguineti, 1985). Cette
tendance à favoriser l'autopollen augmente avec les générations d'autofécondation (SaIT et al.,
1988; Jonhson et Mulcahy, 1978). Cet avantage à l'autopollen est peut être plus perceptible chez
le mil dans les confrontations entre pollens cultivés qu'entre pollens cultivé et sauvage. La nature
des interactions pollen-pistil à l'intérieur de la même sous espèce est vraisemblablement différente
de celles développées entre les sous espèces de mil. Mais chez le maïs, même dans ce type de
compétition, l'avantage à l'autopollen strict n'est pas systématique et dépend surtout de la lignée
utilisée (Loock et Becker, 1992).
Les compétitions polliniques étudiées sur femelles cultivées montrent que les lignées
sauvages 110 et BOR se comportent différemment vis à vis des lignées cultivées bien qu'elles soient
toutes issues de populations sauvages allopatriques assez éloignées enzymatiquement et
géographiquement des mils cultivés (Tostain, 1992). La faible vigueur du pollen de Boran
accentueraient la divergence entre les deux formes botaniques par une limitation du flux de gènes
sauvages vers les mils cultivés, alors qu'avec le pollen de Tiguidit, les introgressions de gènes
sauvages dans les mils cultivés seraient favorisées par sa bonne aptitude à la compétition.
Cependant, cet effet du pollen de Tiguidit peut être modifié par l'effet de la barrière postzygotique
qui élimine plus de 80 % des hybrides cultivé x sauvage dans les mils cultivés. Les obselVations
histologiques montrent d'ailleurs que les avortements précoces dans les graines CxS sont plus
nombreux avec Tiguidit qu'avec Boran, surtout sur femelle Tarnangagi.
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Chapitre V. Distorsions de ségrégation sur des marqueurs enzymatiques
dans des descendances issues des croisements cultivé x sauvage
I. Introduction
L'examen des couples cultivé-sauvage suivis dans cette étude a révélé deux types de
barrières à la reproduction. Une barrière prézygotique sous la fonne de compétitions polliniques à
l'avantage systématique des pollens sauvages sur femel1es sauvages, et une barrière postzygotique
sous fonne de malfonnation des graines hybrides cultivé x sauvage. L'étude de la génétique de
cette malfonnation a montré une persistance de ce phénomène essentiel1ement dans les
rétrocroisements cultivé x FI et cultivé x F2. Reste à savoir ce qu'il advient des compétitions
polliniques au niveau des gamètes recombinés et plus généralement de la transmission respective
des allèles sauvages et cultivés dans les générations futures suivant le croisement.
La question a été abordée par l'étude des ségrégations de quelques marqueurs
enzymatiques dans les trois couples de croisements cultivé x sauvage (Tamangagi x Borari,
Tamangagi x Tiguidit, et Miari x Borari). Ces lignées ont l'avantage de porter des allèles différents
pour les marqueurs utilisés. Rappelons que la malfonnation des graines s'observe dans les deux
lignées cultivées, mais Tamangagi se distingue de Miari par des avortements plus précoces en cas
de fécondation par le pollen de mil sauvage. Au niveau des compétitions polliniques, le pollen de
Tamangagi est moins compétitif que le pollen des mils sauvages même sur femelle Tamangagi,
tandis que le pol1en de Miari domine le pol1en de Boran sur femelle Miari. Cependant, les pollens
des deux lignées cultivées sont désavantagés par rapport au pollen sauvage sur femelle Borari.
A travers l'étude des distorsions de ségrégations sur les marqueurs enzymatiques, on
vérifiera J'existence de sélections gamétophytiques tant dans les gamètes mâles que dans les
gamètes femel1es et J'influence du cytoplasme et de la saison de culture sur ces sélections.
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II. Matériel et méthodes
1. Matériel végétal
Les différentes lignées cultivées et sauvages ont les caractéristiques enzymatiques
suivantes (tableau 33). Est et Got sont portés par le même chromosome, tandis que PGI, PGD et
CAT sont chacun sur un chromosome différent; rappelons que le mil est diploïde (2n=2x=14
chromosomes).
Tableau 33 : Génotypes des lignées pour les marqueurs enzymatiques utilisés.
Les chiffres représentent les numéros des allèles.
Tamangagi Miari Tiguidit Borari
ESTA 2-2 5-5 6-6 4-4
GOT A 2-2 2-2 2-2 1-1
PGI 5-5 3-3 3-3 3-3
PGDA 2-2 2-2 3-3 3-3
CAT 1-1 1-1 2-2 2-2
Les croisements directs et réciproques ont été réalisés entre ces lignées cultivées et
sauvages en décembre 1988. Le couple Miari-Tiguidit n'est pas étudié car il est moins intéressant
que les autres : seulement trois marqueurs et deux chromosones peuvent être concernés par les
distorsions de ségrégation. Les hybrides Fl (CxS et SxC) et leurs parents cultivés ont été cultivés
durant 3 périodes différentes:
-saison chaude (mars-mai, 1989)
-saison fraiche (octobre-décembre, 1989)
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-saison des pluies Guin-septembre, 1990)
Au cours de ces périodes, on a réalisé la 2ème génération en autofécondant les F1 et des
rétrocroisements (BC 1) en utilisant le parent récurrent cultivé à la fois comme mâle et femelle.
2. Analyse des croisements de retour.
Après avoir testé les ségrégations dans les croisements de retour par rapport au ratio 1: 1
grâce à un test Chi2 de conformité, les effets cytoplasmique, saison et sexe ont été éprouvés par
des comparaisons de fréquences alléliques par enzyme dans les différentes situations, puis de
manière globale sur l'ensemble de ces marqueurs.
L'effet cytoplasmique a été testé par la comparaison de la fréquence de l'allèle cultivé soit
dans les ovules, soit dans les pollens, sur les deux cytoplasmes.
L'effet sexe a été testé par la comparaison de la fréquence de )'allèle cultivé dans les pollens quand
la F1 est utilisée comme mâle -Cx(CxS)-, à sa fréquence dans les ovules quand la F1 a été
pollinisée par le parent récurrent cultivé -(CxS) x C-. En absence d'effet cytoplasmique, les
descendances peuvent être regroupées selon les sexes pour les comparaisons.
En ce qui concerne l'effet saison, les comparaisons des fréquences allèliques ont été réalisées soit
dans les pollens, soit dans les ovules, à cytoplasme constant.
Les tests de comparaison des fréquences alléliques ont été réalisés grâce à un test U. Ce
test tient compte des effectifs des différentes descendances qui sont considérées comme des
populations indépendantes. Les différences entre les fréquences de l'allèle cultivé (ÔC) ont été
calculées. Un test des signes des rangs (Wilcoxon Matched Pair Signed Rank test) (Owen, 1962) a
été réalisé sur ces ÔC pour voir la tendance générale de l'ensemble des distorsions, même si
certaines d'entre elles ne sont pas significatives. Par exemple, dans une comparaison entre la
fréquence de l'allèle cultivé dans l'ovule (Co) et sa fréquence dans le pollen (Cp), si certains ÔC
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différents de zéro sont significatifs alors que d'autres ne le sont pas, le test nous permet de
calculer la probabilité d'avoir, au seuil de 5%, un ~C (Co-Cp) moyen positif sur l'ensemble des
marqueurs; c'est à dire la probabilité d'avoir Co supérieur à Cp au seuil de 5%. Ce test ne sera
appliqué qu'au couple Tamangagi-Borari, car c'est seulement là qu'on a au moins 5 observations.
Quand le nombre d'observations est inférieur à 5, la puissance du test est de 12.5%, ce qui ne
permet pas de tester au seuil de 5%.
3. Analyse des F2
La ségrégation mendélienne 1:2: 1 est attendue en l'absence de sélection gamétophytique
ou sporophytique et d'association préférentielle entre gamètes.
Sous l'hypothèse d'absence de sélection postzygotique, la distribution d'une F2 permet d'évaluer
qualitativement la présence soit de distorsions dans les fréquences gamétiques, soit d'homogamie
en situant la fréquence observée des hétérozygotes (H) par rapport à la proportion panmictique
2pq et à 112.
Les conclusions suivantes sont expliquées dans l'annexe 5 :
Si H < 2pq, l'association préférentielle des allèles identiques est certaine.
Si 2pq < H < 1/2, il est vraisemblable que le même allèle est avantagé à la fois dans les
pollens et dans les ovules et que les fréquences des deux homozygotes sont très différentes. Si
cette différence n'est pas évidente, une sélection contre les hétérozygotes est plus vraisemblable.
Si H > 1/2 et si les deux homozygotes ont des fréquences voisines, il y a indice de
distorsion de sens opposé, de même intensité, dans les ovules et dans les pollens: l'allèle avantagé
dans les ovules est désavantagé dans le pollen et réciproquement. Mais si les deux homozygotes
ont des fréquences très différentes, l'intensité des distorsions est différente dans les deux sexes.
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III. Résultats
1. Tamangagi x Borari
En saison des pluies, seuls les Got montrent une distorsion dans les gamètes femelles en
faveur des allèles cultivés sur cytoplasme cultivé. Sur c)'toplasme sauvage, les allèles cultivés sont
également favorisés en EST et PGD dans les gamètes femel1es (tableau 34)
En saison fraîche, les ségrégations sont nonnales dans les gamètes mâles sur cytoplasme
cultivé. En revanche, sur cytoplasme sauvage, les allèles sauvages sont avantagés en CAT et en
PGD dans les gamètes femelles. Cet avantage aux allèles sauvages s'observe chez les GOT en
saison chaude sur cytoplasme cultivé dans les gamètes mâles ( tableau 34).
Les comparaisons des fréquences allèliques par enzyme (Tableau 35) montrent que les
fréquences des allèles cultivés dans les gamètes femelles, sur les deux types de cytoplasme, ne sont
pas significativement différentes chez tous les marqueurs. Il n'y a donc pas d'effet cytoplasme
comme le confirme le test des signes. Il est donc possible de fusionner les observations par sexe
afin de les comparer. La fréquence des allèles cultivés en EST et en GOT est significativement plus
élevée dans les ovules que dans les pollens. Chez les autres marqueurs, la même tendance est
observée et, est significativement et globalement confirmée par le test des signes. On peut donc
conclure à une effet sexe dans l'expression de ces distorsions.
Un effet saison apparait clairement dans les gamètes femelles. La fréquence des allèles
cultivés est plus élevée en saison des pluies qu'en saison frai che pour les marqueurs EST, PGI et
PGD. Pour les GOT et les CAT, le test par enzyme n'est pas significatif, mais la tendance générale
est confirmée par le test des signes. Dans les gamètes mâles, on retrouve l'avantage à l'allèle
cultivé en saison des pluies même si les tests par enzyme ne sont pas significatifs en raison des
faibles effectifs observés en saison fraîche.
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Tableau 34 : Ségrégations génot)'piques obsen'ées en croisements de retour dans le couple
Tamangagi-Boran pendant trois saisons.
C=cultivé, S=sauvage; Cp: fréquence de l'allèle cultivé dans le pollen, Co: fréquence deI 'allèle
cultivé dans l'ovule, .,•• ;••• : significatif à 5%, I%et 10/00.
C'10plasme Cultivé C,·toplasme sam'age
Saison C x (CxS) (CxS)xC (SxC)xC
CHI2 CHI2 CHl2
CC CS 1/2-1/2 Cp CC CS 1/2-1/2 Co CC SC 1/2-1/2 Co
Pluies
EST 26 26 0.02 ns 0.50 31 20 0.61 20 5 7.84··· 0.80
PGI 33 26 0.61 ns 0.56 24 15 1.64 ns 0.61 19 Il 1.66 ns 0.63
GOT 26 30 0.16 ns 0.46 37 15 8.48·" 0.71
CAT 23 37 2.18 ns 0.38 21 31 1.55 ns 0.40 14 22 1.13 ns 0.38
PGD 31 19 2.4 ns 0.62 24 12 3.6 ns 0.66 22 9 4.46· 0.70·
Fraîche
EST 9 19 1.87 ns 0.32 24 28 0.17 ns 0.46
PGI 10 14 0.37 ns 0.41 21 27 0.52 ns 0.44
GOT 10 13 0.17 ns .. 0.43 26 16 1.9 os 0.62...
CAT 9 15 1.04 ns 0.37 14 34 7.52·· 0.29
PGD 14 10 0.37 ns 0.58 .. 16 . 32 4.68·· 0.33
Chaude
EST 19 . 29 i:6lfris 0.40
PGI 18 29 2.67 ns 0.38
GOT 17 JI 3.51 • 0.35
CAT 18 26 1.11 ns 0.41
PGD 29 '·'19 1.68 ns 0.60·
Tableau 35 : Comparaisons des fréquences alléliquespar enzyme dans les BCI du le couple Tamangagi-
Boran (Test U)
6C : différence de fréquence allélique; Co(Cp) : fréquence de l'allèle cultivé dans l'ovule(pollen).
PI : saison des pluies, Fr : saison fraiche, Ch : saison chaude.••••;••• : significatif à 5%, 1% et 1%0.
Comparaison des EST PGI GOT CAT PGn Signed
friquence C test U 6C test U 6C test U 6C test U 6C test U 6C Rank test
Co c:ytoSICo eytDC 1.3 ns +0.19 0.15 ns +0.02 -0.14 ns 0.00 0.4 ns +0.04 ns
Co/Cp/pl' 1.94 .. +0,17 0.73 ns +0.06 2.6 ... +0.25 0.18 ns +0.02 0.75 ns 0.07 •••
Cp-PlICp-Fr 1.56· +0,22 -1.2 ns +0.15 -0.23 ns +0.11 -0.07 ns 0.01 -0.30 ns 0.04 ••
Co-PlICO::Fr 2~36·· +0.21 1.98·· +0.18 0.95 ns +0.03 1.23 ns +0.11 3.7··· +0.36 ••
Cp-PlICp-Ch 1.1 ns +0.10 1.8 • +{l.08 1.13 ns +0.11 -0.26 ns -0.03 -0.16 ns +0.02 ns
.. ...
Cp-Fr/Cp~h -0.8 ris +0.08 0.27 ns -0.02 0.7 ns -0.08 -0.27 ns +0.04 -o.17ns +022 ns
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l'ahll'au J(,; Caraclérisalion des distorsions <le sél.:ré~atioll tians les F2 de trois couples cuHiré-saurage obsen'ées pendant (rois saisons de culture.
C: fréquence de l'allèle cultivé lestée pnr rapport il 1/2, H: fréquence des hélérozygotes lestée pnr rapport ft 112 ct ft 2pg.
N: crreclif des n, *,**. ***: significatif;) )%, l'Xl cl 1%0
Saison T;lIl1an;.:a~i \ Ilt ...ari Miari :\ Boral'i Talllanl!a~i :\ Til..'lJillil
f.' tl'pLISIII(' !'ÎilU,"ac.(' (·.\·I0l'I .. ~III(" ,'ulth"(' ~~·t"(lIIl'"H· ~lIlth'(o ~:ytn(lh,~III(' flIlti\'r ~~1"(lI"slIIe 51lU\ U!('
N C Il N C Il N C Il N C Il N C
"l'Illies
EST 77 (U2* 11.37"< 21'Q 102 0.50 n. )) 168 0..J6 O. (,0 * (1) 0.7J * o.·n 4R O.(,Z* O. (,u*
pel 25 lU') 0.45 1.1 ) 0.46 (UI ')7 0.55* O.(,H* 4') 0.53 CA,)
GOT 11.1 0.4:\ lU l "< 21'11 1(1) O.4H (U5 74 O.JH* U.7(,*
CAl' 110 0.4') Il.72'' 4H (1.3 [* . O.OH·< 21'(1 [45 0.S8* 0.(,0* 124 0.44 * 0.53 27 0.61** 0.70 "
PCI> l' , 0.4') n. 57 116 (U() n.50 270 0.4') 0.54 4X 0.53 0.52.).'
Fraiche
EST 17ll ll.50 045 102 0.52 0.50 101 (l,(iS· 0.51
l'CI 1(,') IIAZ' Il.5
'
) • <) .1 0.55* 0.52
GOT l-lll O..'i :) OAJ* X6 0.53 0.42
CAT 164 (1.57" n.56 120 0.77** O.J7*< 21111 ')4 0,45 O.6n*
rel> 171 fI.H* 0.5H* 120 0.44 0.55
Chaude
[ST 26 (l.50 0.4() 4<) 0.55 0.57 25 0.52 0,48 76 0.53 0.42
pel 44 0.4X (I.G5* 4X 0.48 0.58 , 71 0.51 0.56
GOT 4n 0.57 (US" < 21'11 3') 0.56 25 0,52 0.52
CAl' 23 0.65 * n.()1) " 4) O.SH" n.HU" 2J 0.63** n. 73" 71 O"t.t* 0.70"
PC () 2.1 (147 .J7 0.52 0.53 2) 0.78** 0.26*< 2Jl(1 46 0,43 CA8
En revanche, cet effet saison ne s'observe pas dans les distorsions, d'une part entre saison de pluies
et saison chaude, d'autre part entre saison frai che et chaude, dans ces mêmes gamètes (tabeau 35).
La saison chaude doit être intermédiaire entre la saison des pluies et la saison fraiche concernant la
température et l'humidité relative.
L'analyse des F2 (tableau 36) montre en règle générale un exces d'hétérozygotes
conformément aux distorsions observées dans les rétrocroisements à la fois dans les ovules et dans
les pollens. Ces distorsions sont de même intensité pour tous les marqueurs en saison des pluies
car les fréquences des deux types d'homozygotes sont voisines. En saison frai che les homogygotes
SS sont favorisés en PGI et PGD mais défavorisés en CAT. Deux exceptions toutefois de déficit
en hétérozygotes en EST et en CAT en saison des pluies qu'on ne peut pas expliquer.
Globalement, le couple Tamangagi-Borari présente des distorsions de ségrégation
influencées par le sexe et la saison et qui sont de même sens pour toutes les enzymes. Le contraste
maximun oppose les ovules en saison des pluies où les allèles cultivés sont en excès aux pollens
de saison fraiche où les allèles sauvages sont en excès. Les excès d'hétérozygotes dans les F2
montrent que les distorsions sont opposées dans les deux sexes mais ayant des intensités variables.
2. Tamangagi x Tiguidit
Les observations, sur cytoplasme sauvage en saison chaude côté ovule, et sur cytoplasme
cultivé en saison fraîche côté pollen, ont été réalisées sur des faibles effectifs (tableau 37). Nous
nous contenterons que de conclusions qualitatives.
Globalement, Je croisement Tamangagi x Tiguidit montre les mêmes tendances que
Tamangagi x Borari. L'effet cytoplasmique n'est pas évident.
En saison frai che, la fréquence de l'allèle cultivé est plus élevée dans les ovules que dans le pollen
(tableau 37).
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Tableau 37: Ségrégation génotypiques obscn'ées en croisements de retour dans le couple Tamangagi-
Tiguidit pendant trois saisons.
C=cultivé, S=sauvage; Cp: fréquence de l'allèle d'origine cultivé dans le pollen, Co: fréquence de
j'allèle cultivé dans j'ovule •.•• ;... : significatif à 5%. lOlo et lOlo.
C'10J}lasme Cultivé C,·toolasme sauvage
saison Cx(CxS) (CxS)xC (SxC)xC
CHI2 CHI 2 CHI2
CC CS 1/2-112 Co CC CS 112-112 Co CC SC 112-1/2 Co
Pluies
EST 53 25 9.36··· 0.67 22 24 0.02 ns 0.48 19 7 4.62·· 0.73
PGI 68 116 12.05·· 0.40 26 27 02.32 ns 0.49 5 14 3.36·· 0.26
CAT 76 45 7.43·· 0.63 20 6 6.5··· 0.77
PGD 79 32 19.06··· 0.71 18 8 3.11 ns 0.69
Fraiche
EST Il 15 034 ns 0.42 27 24 0.78 ns 0.53
PGI 8 18 3.11 ns 0.31 23 25 0.02 ns 0.48
CAT 6 19 5.76··· 0.24 34 13 8.51··· 0.72
Tableau 38 : Comparaison des fréquences alléliques par enzyme dans les BC1 du le couple Tamangagi-
Tiguidit:
6C : différence de fréquence allélique; Co{Cp) : fréquence de J'allèle cultivé dans J'ovule(pollen). PI :
saison des pluies, Fr : saison fraiche, Ch: saison chaude.•,•• ;••• : significatif à 5%, 1% et 1%0.
Comparaison des EST PGI CAT PGD
fréquences C test U 6C test U 6C test U 6C test U 6C
Co/Cp/pluie' -l.3ns -0.1 . 0.3 ns +0.43 1.3 ns . +0.14 -0:2 ns -0.02
Co/Cp/fraiehe 0.88 ns +0.11 1.67 ns +0.17 3.93··· 0.47
Co-PUCo-Fr 0.44 os +0.04 -0.2 ns -0.05 0.42 ns 0.05
Cp-PI/Cp-Fr 2.3·· 0.25 0.61 ns 0.09 0.36·· 0.39
En saison des pluies, les allèles cultivés dans les ovules comme dans les pollens sont plus
fréquents qu'en saison fraiche (tableau 38). L'allèle cultivé est majoritaire dans les ovules de saison
des pluies alors que ]'allèle sauvage est majoritaire dans les pollens de saison fraiche. Ce qui se
traduit dans les F2 par des excès d'hétérozygotes (tableau 36). Les différences d'intensité dans ces
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distorsions sont à l'origine des excès d'homozygotes CC en saison des pluies et donc des déficits
d' homozygotes SS. En saison fraiche et chaude, seule la CAT montre un excès d'hétérozygotes
avec un léger avantage aux homozygotes SS.
3. MÎari x Borari
En saison des pluies, sur cytoplasme cultivé, l'allèle sauvage est avantagé en EST dans les
pollens, et en CAT dans les ovules. Concernant les PGD et GOT, dans les ovules comme dans les
pollens, l'allèle cultivé est avantagé sur cytoplasme cultivé, mais déficitaire sur cytoplasme sauvage
(tableau 39). Cet effet cytoplasme est confirmé par les test U des comparaisons fréquences
(tableau 40): avantage aux allèles cultivés sur cytoplasme cultivé et aux allèles sauvages sur
cytoplasme sauvage.
En saison chaude et en saison fraiche, sur cytoplasme cultivé, l'avantage aux allèles
cultivés se retrouve toujours en PGD et en GOT dans les ovules et aussi dans les pollens. L'effet
sexe n'est donc pas ici évident.
En saison des pluies, les fréquences de l'allèle cultivé sont différentes dans les ovules et
dans les pollens. L'effet sexe n'est cependant pas évident car le sens de la distorsion dépend de
l'enzyme ( EST ou GOT). Ce qui ne correspond pas à la situation dans le couple Tamangagi-
Borari où toutes les distorsions vont dans le même sens pour tous les marqueurs.
L'effet saison n'est marqué que dans les ovules, mais là aussi, le sens de la distorsion varie en
fonction des enzymes (tableau 40), donc, il n'y a pas d'effet général de saison.
Les F2 n'ont été observées que sur cytoplasme cultivé (tableau 36). Les distorsions
observées, en CAT durant les trois saisons, en PGD uniquement en saison des pluies, donnent
l'avantage aux allèles cultivés. Seul en GOT, l'allèle sauvage est favorisé en saison des pluies.
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Tableau 39 : Ségrégation génotypiques observées en croisements de retour dans le couple Miari-Borari
pendant trois saisons.
C=cultivé, S=sauvage; Cp : réquence de l'allèle d'origine cultivé dans le pollen, Co : fréquence de
l'allèle cultivé dans l'ovule .•,•• ;••• : significatif à 5%, 1% et 1%0.
C\1oplasme cultivé C\10p C. sau\'age
Saison Cx(CxS) (CxS)xC Cx(SxC)
CHI2 CHI2 CHI2
CC Ics 1/2-1/2 Cp CC 1 SC 1/2-1/2 Co CC CS 112-1/2 Cp
Pluie
EST 62 90 4.8··· 0.41 80 32 19.7"· 0.71 15 n 0.34 ns 0.58"
GOT 129 99 3.7· 0.57 71 39 8.7··· 0.65 18 51 14.8··· 0.26
CAT 90 67 3.08 ns 0.57 36 129 51.3"· 0.21
PGD 178 48 73.6"· 0.79 27 53 78··· 0.35
"
Fraiche
EST 12 23 2.8 ni 0.34 17 24 0.87 ns 0.41
GOT 33 8 14.04"· 0.80 33 7 15.62··· 0.83
CAT Il 0 21 19 0.02 ns 0.53
PGD 32 13 7.2·· 0.71 23 17 0.62 ns 0.58
Chaude
EST 67 82 1.51 ns 0.45
GOT 87 53 7.7"· 0.62
CAr 20< 23 1.3 ns 0.47
PGD 103 33 39.01··· 0.77
.......
Tableau 40 : Comparaison des fréquences allèliques par enzyme dans les BC1 du couple Miari-Borari.
.6C : difference de fréquence allèlique; Co(Cp) : fréquence de l'allèle cultivé dans l'o\'ule(pollen).
Pl : saison des pluies, Fr : saison fraiche, Ch : saison chaude.•,..;••• : significatif à 5%, 1% et 10/00.
Comparaison des EST GOT CAT PGD
fréquences C test U .6C test U 6C test U .6C test U 6C
Co/Cp/pluie 4.83"· 0.30 1.4 ns 0.08 -6.6·" -0.36
Cp-C/Cp-S/pluie -1.6 ns -0.17 4.5··· 0.31 7.4··· 0.45
Co/Cp/fraiche 0.63 fiS 0.07 0.34 fiS 0.03 -1.25 ns -0.13
Cp-PUCp-Fr 0.76 ns 0.07 -2.8··· -0.23 1.77 ns 0.08
Co-Pl/Co-Fr -3.4·· 0.30 -2.12 •• -0.18 -4.1 ••• -0.32
Cp-PUCp-Ch -0.70 ns -0.04 -0.94 ns -0.05 1.16 ns 0.15 0.45 ns 0.02
Cp-Fr/Cp-Cb -1.18 ns -0.11 2.14··· 0.18 -0.81 ns -0.]6
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Cette saison se caractérise particulièrement par des excès d'hétérozygotes, on est donc obligé de
conclure à des différences de fréquences dans les deux sexes bien qu'il n'ait pas été bien vu sur les
croisements de retour.
Globalement dans ce couple, les distorsions montrent essentiellement un effet cytoplasme
important où chaque type d'allèle est favorisé sur son propre cytoplasme.
IV. Discussion
Distinction entre allèles sauvages et cultivés
Les distorsions observées dans les descendances issues des mélanges de pollens (chapître
IV) se retrouvent dans les descendances issues de la pollinisation avec le pollen de FI de teIJe
sorte qu'eJJes permettent de distinguer d'un côté les allèles cultivés et de l'autre les allèles sauvages.
La disjonction entre allèles sauvages et cultivés est encore visible tant dans les ovules que dans les
polJens.
.Effet cytoplasme et sélection gamétophylique
Les croisements faisant intervenir le cultivé Tamangagi et les 2 mils sauvages (Borari et
Tiguidit) ne montrent pas de différences selon le type de cytoplasme cultivé ou sauvage. Ceci a
été montré dans les gamètes femelles au niveau des rétrocroisements, et confirmé aussi dans les F2
(tableau 36), indépendamment de l'effet saison. La comparaison n'a pas été faite au niveau des
gamètes mâles, mais les résultats dans les F2 permettent de conclure que les mêmes types de
sélections agissent sur les gamètes recombinés dans les deux cytoplasmes. Cet absence d'effet
cytoplasme sur les distorsions de ségrégations a également été observé chez l'orge (Konishi et a1.,
1990).
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En saison fraiche, le comportement des gamètes recombinés dans les croisements
Tamangagi x mils sauvages n'est pas en contradiction avec les résultats des compétitions
polliniques avec les mélanges de pollens (chapître IV). Sur femelle Tamangagi comme sur femelles
sauvages le pollen sauvage est plus compétitif C'est probablement pourquoi les allèles sauvages
sont avantagés dans les gamètes recombinés en cette saison.
Avec le cultivé Miari, un effet cytoplasmique apparait : les allèles cultivés sont avantagés
sur cytoplasme de Miari tandis que sur cytoplasme sauvage ils sont déficitaires. Ceci aussi est
conforme aux résultats des compétitions polliniques avec les mélanges de pollens. En saison
fraiche, le pollen de Miari est avantagé sur femelle Miari en confrontation avec les pollens
sauvages, mais est dominé par le pollen sauvage sur femelle sauvages.
Effet saison et sélection gamétophytique.
Une baisse significative de la température et de l'humidité atmosphérique différencie la
saison fraiche de la saison des pluies. Ce contraste entre les saisons a marqué les distorsions de
ségrégations dans les croisements cultivé x sauvage impliquant Tamangagi comme géniteur
cultivé. Les distorsions sont en faveur des gamétophytes de type cultivé en saison des pluies,
tandis qu'en saison fraiche, les types sauvages sont avantagés. Ceci s'observe dans les
rétrocroisements, aussi bien dans les ovules (Tamangagi x Borari) que dans les pollens
(Tamangagi x Tiguidit). On en déduit que Tamangagi se défendrait mieux contre l'agression des
pollens sauvages en saison des pluies où les deux types de mils poussent parfois en sympatrie. La
supériorité du pollen sauvage sur celui de Tamangagi mis en évidence dans les compétitions
polliniques en saison frai che a donc été influencée par les conditions du milieu. Nos résultats sur
les distorsions de ségrégations supposent qu'il y aurait renversement de situation concernant les
aptitudes des pollens à la compétition en saison des pluies. Tamangagi semble supporter moins
bien les baisses de température que le mil sauvage plus rustique.
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Quand on compare ces deux saisons avec la saison chaude, les différences ne sont pas
significatives car elle est intermédiaire du point de vue des conditions climatiques.
Dans les croisements de retour où Miali est utilisé comme géniteur cultivé, les gènes
impliqués dans les sélections gamétophytiques semblent être stables vis à vis des conditions
environnementales. On retrouve donc la compétitivité de son pollen sur son propre pistil en
pollinisation mixte avec le pollen sauvage. Une telle stabilité a été retrouvée chez les gènes ga
responsablent de distorsions de ségrégation observées durant cinq années différentes dans des
hybrides d'orges (Konishi et al., 1990).
D'autres travaux ont cependant montré, en conformité avec nos résultats, l'influence de
l'environnement ou de la température sur l'aptitude des gamètes en compétition et le
fonctionnement du pollen pendant la reproduction chez le mil (Sarr et al, 1988, Robert, 1989),
chez la tomate (Zamir et al., 1981; 1982) et chez le maïs (Herrero et al., 1980).
Effet sexe et sélection gamétophytique.
Les rétrocroisements montrent des distorsions de ségrégation d'intensités variables dans
les gamètes mâles et femelles.
Dans le couple Tamangagi x Borari, quand la FI est utilisée comme parent mâle, les distorsions
sont en faveur des allèles sauvages en saison fraiche. Cela suppose une sélection en faveur des
gamètes de type sauvage. Cette tendance a été observée par certains auteurs: Marchais et Tostain
(1985) ont trouvé des distorsions en faveur des allèles sauvages sur des locus enzymatiques, dans
des descendances d'hybrides sauvage x cultivé. Des compétitions polliniques en faveur des
gamètes de type sauvage ont été mises en cause. Robert (1989) trouve aussi des distorsions en
faveur des phénotypes sauvages dans des descendances de rétrocroisements d'hybrides cultivé x
sauvage. Ces distorsions ont été observées sur des caractères de productivité (format de la
chandelle, nombre de talles fleuries, taille de la plante à l'épiaison), de précocité (date d'épiaison) et
à un degré moindre des caractères de croissance au stade juvénile. Des sélections gamétiques en
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faveur des gamètes de type sauvage produits par les hybrides seraient à l'origine de ces distorsions,
bien que sur ces types de caractères, des effets de dominance peuvent exister.
Le couple Miari-Borari montre cependant une tendance contraire avec avantage aux allèles
cultivés. En effet, dans des croisements Souna x FI et FIx souna, Robert (1989) trouve une plus
grande proportion de fécondations homogamétiques lorsque Souna est pris comme femelle.
L'auteur explique ceci par un tri sur pistil de Souna, en faveur des gamétophytes de type Souna
produits par la FI (Souna x P. mollisimun et Souna x P. vio/aceum). Cependant, quand Tiotandé
est utilisé comme géniteur cultivé dans les mêmes types de croisement, on ne voit pas ces
sélections gamétophytiques.
Ces différents exemples, comme la plupart des cas de distorsions de ségrégation
majoritairement expliquées par l'action de gènes ga, (Nakagahra, 1972; 1981; Nakagahra et al.,
1972; 1974) chez le riz , (Emerson, 1934; Ottaviano et Mulkahy, 1986; Kermicle et allen, 1990)
chez le maïs , et chez l'orge (Konishi et al., 1990) ne font intervenir des sélections que sur le
gamète mâle. Cependant, chez les mil, aussi bien avec Tamangagi qu'avec Miari, on observe des
distorsions de ségrégation dans les ovules en faveur des allèles cultivés, en toutes saison avec
Miari, et seulement en saison des pluies avec Tamangagi. Les excès d'hétérozygotes dans ces F2
confirment que les deux sexes sont concernés par ces sélections gamétophytiques de sens
contraire. En effet, plusieurs données enzymatiques publiées par différents auteurs montrent aussi
des excès d'hétérozygotes (Tableau 41) dans des distorsions de ségrégations de F2 issues des
mêmes types de croisements cultivé x sauvage (Marchais et Tostain, 1985; Sandmeier et al., 1981;
Tostain, 1985). Il est probable que là aussi les distorsions concernent les deux sexes.
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Tableau 41 Ségrégation dans des F2 issues de croisements cultivt x sauvage déjà publiées
S : allèle sauvage, C: allèle cultivé, H: fréquence des hétérozygotes test par rapport à 1/2 (test U)
Croisements Enz)'me SS CS CC Tota! posltJon H
<112 1/2 >1/2
Afarchais el Toslain, 1985 Z·Pflonzenzûchtg 95: 245-
262
vi%ceum x Estérase 22 26 4 52 x
Tiotande 25 41 12 78 x
26 42 JO 78 x
JO 20 9 39 x
16 42 20 78 x
21 30 1 52 x
23 32 6 61 x
3 17 6 26 x
13 24 JO 47 x
Il 23 14 48 x
mollissimum Estérase 26 20 6 52 x
x J 104 13 29 JO 52 x
20 25 7 52 x
7 13 6 26 x
10 26 16 52 x
2 18 6 26 x
6 14 6 26 x
6 18 5 20 x
13 28 Il 52 x
5 15 6 26 x
8 12 6 26 x
3 15 8 26 x
5 17 4 26 x
Sandmeier et al., 1981 Agronomie 1: 487-494
mollissimun Estérase
x Massue 15 32 1\ 58 x
x Ligui 18 37 9 64 x
x 23 dB 10 43 17 70 x
Toslain. 1985 CanJ.Gen. andCylol. 27: 751-758
vio/aceum
x 23 dB ADH 8 19 5 32 x
Total général 345 678 231 1254 test U x
2.03··
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Ces distorsions de ségrégations ne peuvent pas s'expliquer par une sélection
postzygotique qui agirait par la létalité de certains génotypes. Dans cette hypothèse, les
hétérozygotes seraient désavantagés par le biais de la malformation des graines, ce qui est
contradictoire avec les excès d'hétérozygotes observés dans ces F2. En outre, l'étude de la
génétique de la malformation des graines montre que le taux de graines malfonnées dans les F2 ne
dépasse pas 7% pour engendrer une distorsion aussi importante. Quant aux rétrocroisements, ils
montrent que les génotypes CS ne sont pas toujours déficitaires. Ces différentes situations
confirment à nouveau l'absence de relation entre ces marqueurs et la malformation des graines. En
revanche, ces distorsions pourraient s'expliquer par des sélections prézygotyques soit au moment
de la formation des gamètes soit au moment des rencontres gamétiques. Ce dernier cas est aussi
peu probable car les associations de type homogarruque, c'est à dire avec déficit d'hétérozygotes,
sont très rares sur l'ensemble des F2 dans les trois couples. L'homogamie est impossible dans les
croisements de retour où la FI est utilisée comme femelle. Les cas où les distorsions montrent des
excès d'hétérogygotes (association entre allèles d'origines différentes) sont accompagnés en
général par des différences significatives entre les fréquences des deux types d'homozygotes CC et
SS. Ce qui exclut également l'hypothèse d'une association préférencielle entre allèles d'origines
différentes. Les observations dans les rétrocroisements permettent de conclure que ces
hétérozygotes résultent d'une association aléatoire entre des gamétophytes mâle et femelle ayant
des différences de fréquences allèliques et de sens opposé. Ce qui prouve que les sélections
gamétiques ont plutôt lieu au niveau prézygotique au moment de la formation des gamètes. Elles
se traduisent par des distortions en faveur des allèles cultivés dans le cas où la FI est prise comme
femelle. Ces distorsions peuvent être expliquées par une migration préférentielle des chromosomes
"cultivés" vers la mégaspore fonctionnelle située à l'extrémité chalazique de l'axe de la méiose
portant les 4 mégaspores. Ce phénomène a déjà été décrit chez le maïs par Rhoades (1942) et
Longley (1945) : chez le maïs, existe un chromosome 10 anormal à bouton tenninal qui est
transmis en excès dans les mégaspores et en déficit dans les pollens par rapport au chromosome 10
normal sans bouton. De plus, ce chromosome anormal provoque un excès de transmission dans la
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mégaspore de tous les autres chromosomes porteurs de bouton par rapport leurs homologues sans
bouton.
Sur le plan évolutif, il semblerait que la domestication ayant opéré essentiellement une sélection
sur le parent femelle aurait provoqué un avantage aux allèles de type cultivé dans les gamètes
femelles.
Conclusions.
Ces résultats montrent que la divergence observée entre mils cultivé et sauvage, à travers
les compétitions polliniques et la malformation des graines, se poursuit dans les générations
recombinantes par l'intennédiaire d'importantes distorsions de ségrégation aboutissant à long
terme à la séparation des deux génomes.
Ces distorsions peuvent agir directement sur les gènes de structure de l'épi grâce à la limitation des
recombinaisons entre les génomes cultivé et sauvage. Ceci explique le retour rapide à la forme
cultivée dans les croisements cultivé x sauvage impliquant Massue comme géniteur cultivé par
rapport à Tiotandé (Niangado, 1981; Beninga, 1981; Rey Herme, 1982; Joly, 1984). De manière
indirecte, ces distorsions peuvent avantager les gènes qui contrôlent les compétitions polliniques et
la malformation des graines dans le sens qui favorise la divergence entre mils sauvages et mils
cultivés. L'évolution de la descendance hybride va dépendre des conditions de l'environnement
mais surtout du géniteur cultivé utilisé.
Les différences de comportement entre Tamangagi et Miari mises en évidence dans les différents
types de barrières se retrouvent aussi dans ces distorsions de ségrégation. Chez Tamangagi,
l'absence d'effet cytoplasmique qui avantage systématiquement les allèles cultivés sur cytoplasme
cultivé comme chez Miari, est compensé par une distorsion de sens opposé et très marquée dans
les deux sexes.
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Partie III
DISCUSSION GENERALE ET PERSPECTIVES
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J. Discussion générale
1. Diversité et efficacité globale des barrières à la reproduction
Le maintien de l'intégrité des structures morphologiques et enzymatiques entre mils
cultivés et sauvages serait assuré par une succession de barrières génétiques. Cette étude a
permis d'évaluer l'efficacité d'une barrière prézygotique (compétition pollinique) associée à une
barrière postzygotique (la malformation des graines hybrides) sur la limitation des flux
géniques entre les deux compartiments.
Dans le compartiment sauvage, la barrière prézygotique favorise des fécondations du
type "sauvage x sauvage" au détriment des fécondations par le pollen cultivé. Ces compétitions
polliniques sont contrôlées par divers types d'interactions entre pollen, pistil et milieu. C'est un
phénomène qui exprime très fortement la divergence entre formes cultivées et formes
sauvages. Cette supériorité des pollens sauvages par rapport aux pollens cultivés sur femelle
sauvage observée dans notre matériel n'est pas générale. Robert (1989) a montré que, sur pistil
sauvage, les pollens sauvages, bien que globalement plus efficaces que les pollens cultivés, ne
sont pas systématiquement avantagés; la même remarque peut être faite à propos des pollens
cultivés sur femelle cultivée.
La barrière postzygotique n'apparait pas avoir un impact considérable dans le
compartiment sauvage, à moins que les petites graines SxC aient une faible valeur sélective par
rapport aux grosses SxS. Les grosses graines germent plus vite que les petites graines et
donnent des plantules plus vigoureuses chez Agropyron psammophylum (Zhang et Maun,
1990), et qui survivent plus longtemps dans les milieux pauvres chez Arabidopsis Thaliana
(Krannitz el al., 1991). Gardner et Vanderlip (1989) montrent aussi que la grosseur des graines
de mil cultivé a une influence positive sur le taux de levée et le rendement. Mais les graines de
mil sauvage et les graines hybrides SxC germent soit dans l'oued ou soit dans des conditions
très différentes du champ. Dans ces milieux, les pressions de sélection qui s'exercent sur ces
graines n'ont pas été étudiés; il est donc difficile de connaître le type de graines qui sera
désavantagé. Dans les conditions de semis au champ, les taux de levée observés sont très
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faibles et identiques pour les deux types de graines (SxS et SxC). Ces faibles taux de levée
s'expliquent par la profondeur de semis qui est inadaptée. Bien que les différences ne soient pas
statistiquement significatives à cause des faibles effectifs, il se dégage un avantage des graines
SxC lié à un effet de dormance qui est plus marqué chez les graines SxS que chez les graines
hybrides SxC (Marchais, comm. pers.). Cette levée précoce de la dormance n'est pas sans
inconvénient, pour ces petites graines ayant peu de réserves, dans les conditions écologiques
du sahel. En début de saison des pluies, les pluies peuvent être précoces et très espacées dans
le temps. Les agriculteurs ont coutume de faire 2 à 3 semis pour avoir un peuplement
satisfaisant, avant que l'hivernage soit définitivement bien installé. Une germination précoce et
groupée des graines SxC dès les premières pluies contribuera à les élimimer davantage par
rapport aux graines SxS plus dormantes, et qui ne germeront que quand la saison des pluies est
bien établie.
D'autres mécanismes ont également été décrits: Selon Belliard et Pernès (1977), les limites aux
flux géniques entre les deux formes botaniques autres que celles assurées par la distance
géographique, sont dues à des décalages de floraison. Mais le décalage des floraisons n'est pas
une barrière génétique suffisante, car dans certaines régions le taux de coïncidence des
floraisons avoisine 60 % (Marchais et al., 1993), et le taux d'hybrides cultivé x sauvage est
parfois relativement élevé, jusqu'à 30 % selon Pernès (1986), et pourrait empêcher le maintien
des deux formes à long terme. En comparant les cartes génétiques de la structure des épillets,
et en utilisant, comme géniteur représentatif des formes sauvages, soit Pennisetum mollissimun
(sauvage éloigné des cultures) soit P. violaceum (adventice des cultures), Joly (1984) a
constaté qu'un deuxième groupe linkage dupliqué était mis en service dans le génome de
l'adventice dans le but de diminuer largement la fréquence des phénotypes cultivés dans les F2
ou dans les rétrocroisements sauvage x (sauvage x cultivé) de P. violaceum par rapport à P.
mollissimllm. Là où les populations spontanées sont menacées par la présence des champs,
l'organisation génétique renforce la stabilité du phénotype sauvage (pernès, 1986).
Dans le compartiment cultivé, l'efficacité de la barrière prézygotique n'est pas évidente
lorsque le comportement global de l'ensemble des mils cultivés est pris en considération. Il y a
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de fortes variations dans l'intensité et le sens des distorsions, en fonction des types de pollens
qui sont en confrontation. Cela suppose un contrôle polygénique des aptitudes des pollens à la
compétition, où interviennent des interactions génotype x milieu. Plusieurs travaux ont abouti à
cette conclusion chez le mil (Sarr et al., 1988, Robert et al., 1989) et chez le maïs (Ottaviano
et al., 1975)
Les compétitions polliniques sur femelles cultivées n'expriment pas clairement la
divergence entre mils sauvages et mils cultivés. Les interactions pollen-pistil permettent
cependant de mettre en évidence des différences entre les mils cultivés. Cette étude a prouvé la
supériorité du pollen de :Miari par rapport aux pollens sauvages sur femelles cultivées, comme
celle du pollen de Souna par rapport aux pollens de P. mol/issimun et de P. violaceum slir
femelles cultivées (Robert, 1989). En revanche, le pollen de Tamangagi est toujours dominé
par les pollens sauvages même sur femelle cultivée; un effet saison sur les sélections
gamétophytiques a été observé pour cette lignée: les gamètes recombinés du type cultivé sont
défavorisés en saison fraîche mais sont avantagés en saison des pluies. Ceci peut expliquer la
faible vigueur de son pollen en saison fraîche, période à laquelle l'expérience sur les
compétitions polliniques a été réalisée.
Les différences de comportement des mils cultivés s'expliquent en partie par le fait que
chaque groupe de mil a sélectionné des gènes déterminant des interactions pollen-pistil
optimales pour préserver son intégrité à l'échelle inter-cultivars (Sarr et al., 1992). Ainsi, les
compétitions des pollens issus des génotypes appartenant aux formes nigritarum et gibbosum
par exemple, sur femelle nigritarum, se traduiraient par une efficacité du pollen nigritarum et
inversement. Cette différence entre races de mils cultivés définies par Portères (1976), voire
entre cultivars, peut également s'expimer au niveau des confrontations avec les pollens
sauvages. Un modèle théorique basé sur les compétitions polliniques montre cependant que
cette barrière prézygotique peut réduire au maximun les taux d'hybrides cultivé x sauvage dans
les mils cultivés expliquant en partie le succès de la domestication (Robert et al., 1992).
L'efficacité irrégulière de cette barrière prézygotique est compensée par une
incompatibilité postzygotique caractérisée par une malformation des graines CxS qui élimine
plus de 80 % des hybrides cultivé x sauvage. Ce taux d'élimination de ces hybrides cultivé x
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sauvage augmenterait davantage dans les conditions naturelles de germination au champs. La
pollinisation avec les mélanges de pollens cultivé et sauvage donne des graines CxC et CxS
dans des proportions égales sur l'ensemble des mils cultivés. A la levée au champ, on n'observe
plus que 7 % d'hybrides contre 93% de phénotypes cultivés. A l'efficacité de cette barrière
postzygotique s'ajoutent sa généralisation dans l'ensemble des croisements CxS et sa
persistance dans les générations ultérieures, les F2 et les rétrocroisements.
L'expression du phénomène est même amplifiée dans les F2 et les rétrocroisements avec le
cultivé Tamangagi à cause des distorsions de ségrégation de sens opposé, observées dans les
gamètes mâles et femelles : il y a avantage aux allèles cultivés dans les ovules et aux allèles
sauvages dans les pollens. Ces distorsions expliquent pourquoi les F2 se comportent plus en
femelles cultivées, et inversement plus en mâles sauvages, que ne prévoit le modèle d'hérédité
de la malformation des graines. En conséquence dans le champ, les plantes F2 donnent une
descendance essentiellement de type cultivé quand elles sont pollinisées par le pollen cultivé, et
induisent en majorité des graines malformées peu viables quand elles pollinisent les femelles
cultivées.
Quand Miari est utilisé comme géniteur cultivé, l'évolution vers la forme cultivée sera la même
que chez Tamangagi. Chez l'hybride FI (Miari x sauvage), les excès d'allèles cultivés dans les
deux sexes en saison des pluies donnera une descendance de type cultivé dans le champ.
L'hybride FI (sauvage x Miari) produira beaucoup de gamètes mâles de type sauvage qui
induiront beaucoup de malformations de graines sur les épis cultivés. On devrait donc avoir des
excès de génotypes cultivés et une élimination des hybrides dans le champ.
Marchais el al. (1993) observe très peu de phénotypes recombinants dans une population de
mil sauvage d'un oued en bordure des champ de mil. La majorité des hybrides observés dans ce
milieu sont de première génération, c'est à dire provenant essentiellement de graines hybrides
produites sur femelles sauvages. Ces hybrides produisent en majorité des gamètes de type
sauvage (avantage aux allèles sauvages dans les pollens) qui ne donneront par conséquent que
des génotypes majoritairement du type sauvage sur les femelles sauvages. En revanche, le
comportement de femelle cultivée des hybrides, qui s'explique par un excès d'allèles cultivés
dans les ovules, devrait entraîner des excès d'hétérozygotes (chapitre des distorsions de
114
ségrégation). En absence d'une sélection contre ces hétérozygotes, on devrait trouver plus
d'hybrides dans l'oued, contrairement aux observations in situ (Marchais et al. 1993). La
descendance de ces hybrides aurait donc disparu, mais la malfonnation des graines
n'expliquerait que 12.25 % de graines malformées sur femelle F1 en rétrocroisement selon le
modèle d'hérédité de cette anomalie. Les graines produites sur ces hybrides étant non
donnantes, il est possible qu'une gennination groupée dès les premières pluies exposera les
plantules hybrides aux sècheresses fréquentes en début de saison des pluies et par conséquent
leur élimination. Ces hybrides n'ont vraisemblablement pas une stratégie de mauvaise herbe. En
outre, la grosseur des ces graines les rendrait plus attrayantes pour certains prédateurs comme
les oiseaux granivores et les tennites (Marchais, ]993).
Cette tendance vers un retour rapide à la fonne cultivée, observée sur les caractères
enzymatiques dans le champ, a également été observée sur des caractères morphologiques, et
s'explique par l'organisation génétique mise en place au cours du processus de la domestication
(pemès, 1986). En effet, les travaux de Rey-henne (1882), de Niangado (1982) et de Joly
(] 984) ont montré que grâce à un groupe de linkage qui contrôle les caractères de l'épillet du
mil, on récupère des phénotypes intégralement cultivés parmi quelques centaines de pieds F2
issus d'un hybride cultivé x sauvage tandis que dans les rétrocroisements cultivé x (cultivé x
sauvage) 50 % des plantes peuvent être confondues avec des plantes cultivées (pemès, 1986).
En raison des différences dans les taux de recombination, ce retour à la fonne cultivée est plus
rapide avec Massue utilisé comme géniteur cultivé qu'avec Tiotandé (Béninga, 1981).
D'autres barrières ont également été observées mais n'ont pas fait de l'objet de bilan au
sein de l'espèce:
* la stérilité mâle nucléo-cytoplasmique dans les F2 et dans les rétrocroisements par le transfert
du génome cultivé dans certains c)10plasmes sauvages (Marchais et Pemès, ]984). Cette
barrière protège les mils sauvages de l'introgression des gènes d'origine cultivée.
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* les létaux chlorophylliens dans les F2 : certains croisements sauvage x cultivé ont montré des
taux élevés de plantules albinos, jusqu'à 30 % dans des F2 (Ménaka x Tiotandé) alors qu'ils
n'apparaissent pas dans les lignées parentales.
* la réduction des taux de recombinaison entre gènes dans les croisements SxC : à l'occassion
de la construction de la carte génétique du mil avec des marqueurs moléculaires, Chung Lin et
al. (1993) ont observé que la longueur totale de la carte génétique du mil était fortement
diminuée par rapport à celle mesurée sur un croisement cultivé x cultivé. Cette même étude a
de plus montré que les taux de recombinaison étaient trés différents entre les gamètes mâles et
femelles.
Cette évaluation de l'effet global de ces barrières pré-zygotique et post-zygotique sur
les flux de gènes entre les deux formes botaniques montre qu'elles ne sont pas absolues et ne
suffi.sent pas à expliquer le maintien des structures des populations sauvages et cultivées dans
les zones où elles coexistent. Il faut donc supposer des facteurs écologiques d'inadaption au
milieu naturel des plantes cultivées et probablement des chibras (Marchais et Tostain, 1992;
Marchais et al., 1993).
La divergence entre mils cultivés et sauvages apparaît donc entretenue pas les
effets cumulés de l'ensemble de ces mécanismes.
2. Barrières à la reproduction et syndrome de domestication
La malformation des graines a un déterminisme polygénique, comme les compétitions
polliniques. Les distorsions de ségrégation observées dans ce matériel ne s'expliquent pas
uniquement par les compétitions gamétophytiques, mais probablement aussi par une sélection
prézygotique au moment de la formation des gamètes. Cela suppose que ces distorsions, qui
agissent au niveau de quatre chromosomes différents sur lesquels sont répartis les cinq
marqueurs étudiés, seraient contrôlées par des gènes différents de ceux qui interviennent dans
les compétitions polliniques. Concernant la stérilité mâle, la faiblesse hybride, et la déficience
chlorophyllienne, le nombre de gènes impliqués dans ces phénomènes n'est pas connu.
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Cette multiplicité de barrières, physiologiquement indépendantes les unes des autres, semble
déterminée par une multiplicité de gènes impliqués dans le syndrome de domestication et non
surajoutés à celui-ci. Il n'est pas pensable que toutes ces barrières soient contrôlées, par effet
de pléiotropie, par le groupe de linkage qui contrôle les caractères de l'épi (Joly, 1984). Par
conséquent, la domestication aurait impliqué une plus grande partie du génome du mil, et la
sélection disruptive opérée par l'homme aurait favorisé inconsciemment les différentes barrières
à la reproduction. Cette hypothèse est appuyée par le fait que la domestication n'a pas modifié
que des gènes clés de structure, mais aussi des gènes de régulation à priori répartis sur
l'ensemble du génome. Rien n'est encore connu sur le déterminisme génétique des
bouleversements physiologiques engendrés par la domestication : réduction de la dormance,
synchronisme des floraisons, dominance apicale (Harlan et al., 1973).
En fait, le croisement de plantes sauvages et cultivées aux physiologies très
constratées manifesterait toutes les dysharmonies constitutives des barrières à la reproduction,
décrites dans cette thèse. Cette interprétation des barrières à la reproduction comme éléments
du syndrôme de domestication est homogène avec l'effet des barrières écologiques associées au
mil cultivé dans les champs et au mil sauvage dans l'oued.
3. Barrières à la reproduction et spéciation.
Actuellement, les différentes barrières à la reproduction édifiées entre mils cultivés et
mils sauvages ont toutes les caractéristiques de croisements interspécifiques :
- Au niveau des compétitions polliniques, les interactions pollen-pistil développées par
ces mils montrent un évolution vers une incompatibilité dans les croisements en favorisant des
fécondations homogamiques. Mais ces interactions sont différentes de celles contrôlées par des
facteurs gamétophytiques. Chez le maïs, des gènes Ga/ga fonctionnent en empêchant certaines
hybridations de la forme sauvage (Téosinte) par la forme cultivée (Kermic1e et Allen, 1990).
Ces gènes ga ont surtout été mis en évidence dans les croisements entre sous-espèces et dans
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les cas des riz, ils sont à l'origine de l'isolement reproductif entre les sous-espèces japonica et
indica (Nakagahra, 1972).
- La malformation des graines est typique des albumens défectueux observés dans les
croisements interspécifiques. i) Ce phénomène n'apparait que dans les croisements entre
cultivés et sauvages, jamais dans les croisements au sein de la même sous-espèce. ii) L'aspect
des graines SxC et des graines CxS, et la nature des anomalies dans les graines CxS, présentent
aussi une grande analogie avec des phénomènes d'incompatibilités postzygotiques manifestés
dans des croisements interspécifiques chez les Solanum, les Lycopersicon, les Triticum, et les
Hordeum. iii) Le mode d'hérédité de cette anomalie est aussi conforme au modèle contrôlant le
système EBN utilisé pour expliquer la réussite des croisements interspécifiques au sein des
Solanum , des Lycopersicon, et des Triticum. L'avortement de l'albumen est considéré comme
le principal mécanisme d'isolement reproductif entre les différentes espèces du genre So/amm
en situation de sympatrie (Johnston et al., 1980).
-Enfin, l'apparition de la stérilité mâle nucléo-cytoplasmique dans certains croisements
mil sauvage x mil cultivé exprime le niveau de divergence entre le noyau cultivé et le
cytoplasme sauvage. La fréquence de génotypes cultivés restaurateurs de cette fertilité est
élevée dans les mils précoces sympatriques mais trés faible dans les mils tardifs, les mils de
l'Afrique australe et de l'Inde, tous allopatriques des formes sauvages (Marchais, données non
publiées). Ces mils cultivés sont les plus distants enzymatiquement des mils sauvages. Le
cultivé Tiotandé, avec lequel cette stérilité avait été mise en évidence (Marchais et Pernès,
1984) a des caractéristiques communes avec ces mils non restaurateurs de la fertilité :
allopatrie et forte divergence enzymatique avec les mils sauvages. En outre, ce cultivar
manifeste faiblement la barrière postzygotique, comme les mils de l'Inde et de l'Afrique australe
observés dans cette étude.
Ces différents indices de divergence montrent que la domestication est facteur de
spéciation en accord avec les hypothèses de Pernès (1986). La taxonomie de Brunken (1977)
qui crée des sous-espèces sauvage (monodii) et cultivé (glaucum) sur des critères botaniques
se trouve ainsi validée.
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4. Barrière à la reproduction et schéma évolutif des mils
Sur le plan évolutif, le fait que la barrière postzygotique soit observée dans les mils de
différentes régions, du Sénégal jusqu'en Inde, conduit à l'hypothèse d'un ancêtre commun
cultivé à tous les mils cultivés actuels. Elle correspond à une domestication pnmalfe
sympatrique par sélection disruptive en un foyer unique en Mrique de l'ouest où on trouve
actuellement les formes sauvages (Tostain, 1993). Cette domestication semble être un
événement ancien et étalé sur un nombre limité de générations (Larredo et Pernès, 1988;
Robert et al., 1992). La formule enzymatique des mils sauvages à l'origine des cultivars
primitifs est peu différente de celle des mils cultivés: on peut alors envisager une sélection
lente et réduite durant la domestication (Tostain, 1993). Il y a apparemment une relation entre
la barrière postzygotique et le schéma évolutif des mils proposé par Tostain :
Le mil aurait été domestiqué au néolitique (HarIan et al., 1973). Les premiers mils
domestiqués auraient connu une première migration à l'origine des mils précoces de l'Inde, de
l'Mrique australe, des mils précoces du Togo, du Bénin et du Ghana, et de Tiotandé (Sénégal).
Les quelques accessions étudiées provenant de ces régions manifestent faiblement la
malformation des graines. Cette tendance doit être vérifiée sur un plus grand nombre
d'accessions, et si cela se confirmait, ces mils seraient le produit de migrations très anciennes à
une époque où les barrières n'étaient pas fortement installées et la domestication peu avancée.
Ces barrières n'auraient pas évolué en l'absence des mils sauvages alors qu'elles se seraient
renforcées dans le Sahel corrélativement à la poursuite du travail de la domestication. Le
maximun de divergence morphologique entre cultivé et sauvage mais aussi le maximum de
malformation des graines CxS, est observé au Sahel, indépendamment de l'origine
géographique et de la situation de sympatrie ou d'allopatrie avec les mils sauvages (cas des mils
cultivés et sauvages de Mauritanie, du Niger et du Soudan) ou encore des distances
enzymatiques. La forte manifestation de la barrière postzygotique chez les mils tardifs de cette
région (cas des tardifs du Niger et du Togo) et peut être aussi des tardifs de l'Mrique australe,
s'expliquerait par le fait que ces derniers dériveraient d'une sélection secondaire à partir des
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mils précoces de l'Afrique de l'ouest (Tostain. 1993) qui ont déjà atteint un niveau avancé de
divergence avec les sauvages.
Cette image évolutive est en harmonie avec l'observation des caractères
morphologiques des cultivars en Inde et en Afrique australe, où les mils cultivés ont conservé
des traits proches des mils sauvages : petites graines, longues glumelles, tallage abondant
(Marchais et Tostain, 1993).
II. Perspectives
Sur l'utisation du mil sauvage pour l'amélioration du mil.
Chez le mil, la plasticité de chacune des barrières à la reproduction (compétitions
polliniques, malfonnation des graines, distorsion de ségrégation, limitation des recombinaisons,
déficience chlorophyllienne, stérilité mâle et i décalage des floraisons) facilite les échanges
géniques entre les formes sauvages et cultivées. Cependant, leurs effets cumulés peuvent
constituer un frein efficace aux flux géniques in situ : les introgressions sont régulées de
manière à préserver les structures des populations en situation de sympatrie. Ceci fait du mil
sauvage un réservoir de ressources génétiques in situ important pour le mil cultivé, à
priori facilement utilisable et qui se maintient génétiquement. Ces fonnes sauvages,
menacées de disparition à cause de la sécheresse et des surpâturages, sont conservées ex situ
dans d'importantes collections réalisées par l'ORSTOM et l'ffiPGR. L'évaluation de ces fonnes
sauvages sur le plan enzymatique étant terminée, celle des caractères agronomiques (résistance
aux différents stress: maladies, sècheresse, température etc ) doit nécessairement suivre dans
un objectif d'étudier les voies et moyens d'améliorer le mil cultivé.
Une tendance vers un renforcement de la barrière postzygotique s'observe au Sahel à
cause de la poursuite du travail de domestication par les paysans. En conséquence, l'utilisation
des formes sauvages pour l'amélioration des mils cultivés peut apparaître moins aisée
que ne le laisse penser à priori la souplesse des différentes barrières. La sélection ne pourra
s'opérer que sur les seuls génotypes qui échappent à ces dernières. Or, la limitation des
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recombinaisons, les taux élevés de graines malformées non viables, l'influence des conditions
du milieu sur les sélections gamétophytiques et gamétiques réduisent les chances d'obtenir des
génotypes recombinants rares.
La prise en compte de ces différents barrières est importante pour définir une stratégie
d'introgression massive des gènes des formes sauvages dans le génome des mils cultivés. Cette
introgression qui permettra d'utiliser au maximun les potentialités des formes sauvages semble
possible sans perturber l'architecture du mil cultivé (Niangado, 1981; Béninga, 1981; Pernès et
al., 1980; Rey-Herme, 1982). La création de populations de départ pour la sélection variétale
(populations recombinantes entre formes sauvages et cultivées) qui conservent au maximun la
variabilité génétique des deux formes parentales nécessite l'utilisation de couples de mils
cultivés et sauvages compatibles par rapport à la malformation des graines. La perte de
variabilité liée à la barrière postzygotique peut être réduite si on apporte beaucoup de soins à la
culture de la première génération (semis des graines F1 cultivé x sauvage en pépinière suivi
d'un repiquage des jeunes plantules). Si le cytoplasme sauvage est sans inconvévients ou pas
différent de celui du cultivé, l'effet de cette barrière peut être évité en utilisant le croisement
contraire: sauvage x cultivé. Cependant, des cas de stérilité mâle nucléocytoplasmique ont déjà
été observés dans ce sens du croisement (Marchais et Pernès, 1984). En outre, nos résultats
ont montré que le cytoplasme peut influencer les distorsions de ségrégation dans les
descendances de mils sauvages et cultivés. Par concéquent, le choix du sens du croisement
peut être important pour tout programme de recherche visant à valoriser les resources
génétiques des mils sauvages pour l'amélioration du mil cultivé. Pour cela, une étude
comparative de l'évolution des descendances issues des croisements réciproques entre formes
sauvages et cultivées, à l'aide de marqueurs morphologiques et enzymatiques, pendant
plusieurs générations et dans différentes conditions des stress (température, sécheresse, etc... )
doit être être réalisée.
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- Sur la physiologie des graines hybrides û:S.
La majorité des graines hybrides ont des embyons différenciés et apparemment bien
structurés comparativement aux embryons cultivés. Cependant, toutes ces graines hybrides ne
germent pas. Cette incapacité à germer serait-elle due à une anomalie physiologique liée au
génotype des embryons (embryogenèse anormale) ou à leur mort suite à la dégénérescence de
l'albumen? Un sauvetage des ces embryons hybrides matures par culture in vitro permettrait de
répondre à cette question.
Une analyse biochimique est nécessaire pour mieux comprendre le développement
anormal de l'albumen des graines hybrides. L'expression différentielle du génome nucléaire au
cours de la formation et de la germination de ces graines hybrides pourra être connu. Les outils
permettant d'acquérir cette connaissance existent et sont d'une précision sans précédent
(Delseny et al., 1989). L'électrophorèse mono ou bidimentionnelle des protéines permet d'avoir
un panorama général de l'expression génique au cours du développement des graines.
L'utilisation d'anticorps spécifiques permet d'établir des relations de précurseurs à produits
entre des spots apparaissant dans les expériences de traduction in vitro et des spots décelés par
synthèse in vivo et par coloration. Ces analyses peuvent être confirmées par des approches
expérimentales d'hybridation moléculaire.
On s'intéresse alors aux gènes qui s'expriment pendant l'embryogénèse, l'accumulation des
réserves, la maturation (phase de déshydratation des graines) et aussi lors de la germination.
Les différences observées entre graines hybrides et cultivées pendant la phase de maturation
orienteront les recherches vers les gènes qui agissent à cette phase: les lea (late
embryogenesis abundant rnRNA). Ces gènes ont la particularité d'être induits par l'ABA et le
plus souvent, codent pour des protéines extrêmement hydrophiles impliquées dans les
processus de déshydratation-réhydratation (Delseny et al., 1989).
Ces techniques de biologie moléculaire combinées avec des techniques histologiques
d'hybridation in situ permettent non seulement d'avoir une représentation de l'expression d'un
gène dans le temps, mais aussi une image de la localisation tissulaire et cellulaire.
L'identification des enzymes et de leur lieu de synthèse dans la graine permettra de vérifier si
122
on est en présence d'une hydrolyse de l'albumen sous contrôle de l'embryon ou d'une autolyse
de l'albumen lui même. Le degré élevé de malformation de certaines graines hybrides pourrait
être lié à une production importante d'une substance (amylase probablement) en relation avec
une double source de synthèse.
En outre, cette étude du développement de l'albumen hybride par ce type d'approche
permettra peut être d'identifier des marqueurs biochimiques de graines malformées. Un test
sera alors disponible pour une analyse génétique rigoureuse de la malformation des graines.
- Sur les barrières entre formes cultivées et sauvages
- Les cas de déficience chlorophyllienne (plantes albinos) chez les mils (Kumar et
Andrews, 1993) ont été expliqués par l'intervention de gènes récessifs. Un tel déterminisme
génétique ne peut expliquer l'expression de cette malformation des graines dans les
descendances F2 et les rétrocroisements, et son absence dans les lignées parentales cultivées et
sauvages. nest possible d'évaluer l'importance de cette anomalie au sein des croisements CxS
et d'étudier· son hérédité. Des lignées parentales cultivées et sauvages sont déjà identifiées pour
conduire cette étude.
- Les études sur les compétitions polliniques, les distorsions de ségrégation, la stérilité
mâle nucléo-cytoplasmique, les taux de recombinaison, la malformation des graines hybrides
n'ont été réalisées qu'entre mils sauvages et mils cultivés précoces qui ne représentent qu'une
partie de la diversité de l'espèce. Sur ces différents aspects, on ignore les comportements des
mils tardifs, des mils de l'Afrique australe et de l'Inde vis à vis des mils sauvages. La
connaissance de tels comportements apportera sans doute de nouveaux éléments de
compréhension sur la domestication et l'évolution de l'espèce. Ces mils allopatriques
constituent des ensembles qui évoluent dans un contexte différent par rapport aux mils
précoces du sahel qui sont conctact permanent avec les mils sauvages. La caractérisation des
mils sympatiques et des mils allopatriques (séparés géographiquement depuis trés longtemps
des mils sauvages) par rapport à ces différentes barrières à la reproduction permettra en outre
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de vérifier certaines tendances qui semblent se dégager chez le mil : J'évolution en allopatrie
aboutirait à une divergence plus générale aboutissant à des incompatibilités nuc1éo-
cytoplasmiques (stérilité mâle), tandis que en situation de sympatrie, les mils cultivés et
sauvages sélectionneraient des gènes spécifiques contrôlant des interactions pollen-pistil
(compétitions polliniques) et des avortements d'albumens pour protéger leurs structures.
Il est possible enfin de vérifier la distribution géographique du phénomène de
malformation des graines en relation avec l'hypothèse de l'évolution des mils cultivés proposée
par Tostain (1993).
Pour terminer ce tour d'horizon, il faut envIsager une étude cytologique par
fluorescence des anaphases 1 et II des mégaspores des hybrides FI (CxS) pour vérifier s'il n'y a
pas des migrations préférentielles des centromères cultivés et sauvages suivies d'une
élimination des gamètes de type sauvage. Il est probable que les distorsions en faveur des
allèles cultivés dans les gamètes femelles, quand la FI est prise comme femelle, soient liées à de
tels phénomènes (dérive méiotique) comme cela été démontré chez le maïs (Rhoades, 1942;
Longley, 1945).
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Annexes
Annexe 1. Taux de malfonnation des graines observés dans les croisements de retour et les F2 comparées
aux taux attendus dans les divers modèles emlsagés.N: nonnaJ. M: malfonné T: total;
%M: taux de malformation mo)'enne, mod : modalité
Gao gre taux d~ malfol'llat" théotiqu~ ·1.
x nai N M T %N %M e/oM 1 gène 2 gènes 3 gènes
son mod 1 1 mod 2 mod 1 1 mod 2 1 mod 3
Borari %
(CXS) X C
100 82S 37 862 95 5
83 360 14 374 96 4 7,1 0 0 0 0 0 0
ï8 366 58 424 86 14
66 138 20 158 87 13
(CXS) X S
256 74 330 78 22
158 26 184 86 14 19,5 50 75 25 12,5 12,5 12,5
C X (CXS)
96 272 711 983 28 72
100 512 437 949 S4 46
94 325 751 1076 30 70
100 260 245 505 51 49 59,8 50 75 25 87,5 50 12,5
62 300 549 849 35 65
64 206 344 550 38 62
52 314 262 576 55 45
SX (CXS) 0 0 0 0 0 0
100 0 100 0
C-F2
96 719 114 833 86 14
60 134 18 152 88 12 10,54 25 18,7 6,25 10,9 6,25 1,6
78 380 12 392 97 3
80 430 52 482 89 11
Annnexe 2: Taux de malformation des graines observés dans les croisements de retour et les F2
comparées aux taux attendus dans les divers modèles emisagés.N: normal, M: malformé T: total;
·I.M: taux de malformation moyenne, mod : modalité
Mlarl j!1"e taux de malfonnat<' thi-orique '1.
x nal N M T o/.N ·.leM ".leM 1I!~ne 2 !~nes 3 !~nes
wn mod Il mod2 modl
1
mod 2 Imod3
Rorarl %
(CXS) XC
60 70 10 80 87 13
12 52 6 58 90 10
96 972 4 976 99 1 1,9 0 0 0 0 0 0
90 882 10 892 99 1
88 770 22 792 97 3
75 620 14 634 98 2
(CXS) X S
45 71 21 92 77 23
53 165 4 169 99 1
72 160 28 188 85 15
36 86 22 108 80 20 10 50 25 25 12,5 12,.5 12,,5
74 62 24 86 72 28
40 90 19 109 83 17
24 114 30 144 79 21
16 60 54 114 52 48
CX (CXS)
52 704 lOI 805 87 13
81 388 422 810 48 41
96 610 281 891 68 25 35 50 75 25 87,5 50 12,5
90 514 328 842 61 30
40 60 95 155 38 61
CX (SXC)
96 344 232 576 60 39
74 448 570 1018 44 56
98 354 427 781 45 55
86 410 405 815 50 50 53.1 50 75 25 87,5 50 12,5
100 334 380 714 47 45
90 384 450 834 46 45
90 196 329 525 37 50
(SX C)X
C
92 217 0 217 100 0
86 624 0 624 100 0
86 622 14 636 98 2 1,2 0 0 0 0 0 0
90 408 16 424 96 4
100 360 2 362 99 1
90 450 0 450 100 0
(SXC) X S
90 309 6 315 98 2
94 321 8 329 98 2 1,3 50 25 25 12,5 12,.5 12,5
78 260 3 263 99 1
90 600 3 603 99 1
SX (CXS)
100 0 100 100 0 0 0 0 0 0 0 0
SX (SXC)
70 45 0 45 100 0
80 94 2 96 98 2 1.4 0 0 0 0 0
C-f2
22 78 6 84 90 10
66 702 14 716 98 2
!l8 616 90 706 87 13
91 234 18 252 93 7 7.8 25 18.7 6,25 10,9 6,25 1,6
78 100 62 162 62 38
96 710 12 722 98 2
75 212 24 236 90 10
s- F2
70 216 25 241 90 10
58 264 70 334 79 21 8.6 25 18.7 6.25 10.5 6,25 1,6
60 710 13 723 9!l 2
85 212 24 236 90 10
Annexe 3 : Taux de malformation des graines observés dans les croisements de retour et les F2 comparés
aux taux attendus dans les diven modèles envisagés. N: normal, M: malformé T: total;
%M: taux de malformation moyenne, mod: modalité
Tamangagl Gre Taul de malfonnat" théorique
1 nal N M T °/oN °/oM %M I~ène 2 gènes 3 gènes
son Mod Il mod 2 mod 1 1mod2 1 mod 3
Borari %
(CXS) X C
96 7363 41 777 95 5
96 691 48 739 94 6 5,5 0 0 0 0 0 0
96 450 22 472 95 5
(CXS) X S
100 783 12 795 98 2
95 564 20 584 97 3 2.3 50 25 25 12,5 12,5 12,5
95 410 10 420 97 3
C X (CXS)
50 45 599 644 7 93
66 261 361 622 42 58 49 50 75 25 87,5 50 12,5
100 766 80 846 90 10
C X (SXC)
84 350 324 674 52 48
89 613 365 978 62 38
88 84 204 288 29 71 40 50 75 25 87,5 50 12,5
80 300 225 525 57 43
87 362 228 590 61 39
100 521 126 647 81 19
(SXC) X C
61 248 10 258 96 4
90 350 10 360 97 3
99 347 15 362 96 4 3,2 0 0 0 0 0 0
96 216 2 218 99 1
98 260 10 270 96 4
(SXC) X S
92 150 2 152 99 1
85 167 5 172 96 4 3,3 50 25 25 12,5 12,5 12,5
76 176 10 186 95 5
S X (CXS)
80 280 10 290 %,6 3,4 3,4 0 0 0 0 0 0
S X (SXC)
70 120 0 120 100 0 0 0 0 0 0 0 0
76 94 0 94 100 0
C-f2
95 1140 56 1196 95 5
95 1200 20 1220 98 2 4,4 25 18.7 6,25 10,9 6,25 1,6
96 900 20 920 98 2
90 653 82 735 89 Il
5-F2
82 267 5 272 98 2
76 229 20 249 92 8
85 J20 13 133 90 10 1,9 25 18.7 6,25 10,9 6,25 1,6
81 950 5 955 99 1
79 520 5 525 99 1
77 715 8 723 98 2
Annexe 4.
définition et estimation des aptitudes générales à la compétition
Les effectifs utilisés pour chaque mélange sont constitués de la somme de ses répétitions de
manière à donner le même poids à chacune d'elles.
hypothèse
Considérons un ensemble de L lignées PL.PL et l'ensemble des mélanges de 2 pollens à
volumes égaux constitués avec toutes les paires possibles de lignées. Ces mélanges sont utilisés
- pour polliniser une même souche femelle. Supposons que pour cette femelle et pour tous les
mélanges, la fécondation doive avoir lieu au bout d'un même délai, imposé par exemple par le
pollen le plus rapide. Soit wi la probabilité pour un pollen de la souche Li d'être apte à féconder à
ce moment là (le pollen moyen a germé, son tube pollinique s'est allongé, a atteint l'ovule et peut
féconder). Pour le mélange (pi + Pj), la probabilité d'une fécondation par Pi sera wi/(wi + wj) et
par Pj sera wj/(wi +wj). Les mêmes valeurs wi peuvent servir dans tous les mélanges si le délai
entre la pollinisation et la fécondation est le même pour tous les mélanges, c'est dire que dans tous
les mélanges le pollen le plus rapide demande le même délai. Dans ce cas, les wi représentent des
aptitudes générales à la compétition; ils permettent de prévoir le résultat de mélanges non encore
essayés. Dans le cas contraire, le modèle ne conviendra pas.
estimation
Soit le mélange (Pi +Pj), ni/j le nombre des fécondations par Pi en présence de Pj et nj/i le
nombre des fécondations par Pj en présence de Pi. Le nombre total de descendances observées sur
ce mélange est Nij= ni/j + nj/i .. La probabilité Lij de ce résultat vaut:
Lij- (wi/(wi +wj»ni/j (wj/(wi +wj»nj/i
La probabilité de l'ensemble des résultats sur tous les mélanges vaut:
Annexe 4 suite
L=P Lij
Appliquons la méthode classique d'estimation des paramètres WI par le maxImum de
vraisemblance (Elandt Johnson, 1971)
A noter qu'avec L lignées, il n'y a que L-1 paramètres indépendants puisque seuls les
rapports wi/wj interviennent. On peut donc poser wL=1.
LOG L - Li<j [ni/jLOGwi/(wi +~) +nj/iLOGwj/(wi + wj)]
Le score total pour i vaut
Ui(w1 ...WL_1) =Li=Lj=l [nilj/wi - Nij/(wi + wj)]
pour i=L.L-1
La matrice des informations IL_1,L-l a pour termes généraux avec i,j=1...L-1 :
Iii(w1 ...WL_l)= Lk= 1k=L-1 Nik wkl[wi(wi + wk)2]
Iij(w1 ...wL_l) = -Nij/(wi + wj)2 ...
La solution du système est obtenue par itération des équations:
Wi,n= Wi,n-1 + Sj J1J Uj
La matrice des variances-covariances des wi a pour terme général I1J;c'est la matrice inverse de
La conformité du modèle est évaluée par un test Chi 2 comparant les effectifs théoriques
aux effectifs observés. Le nombre de degrés de liberté est égal au nombre de mélanges de pollens
moins le nombre de paramètres estimés ,à savoir L-1
Les valeurs des wi sont ensuite comparées entre elles.
Annexe 5
Caractéristiques d'une distribution F2 sous l'effet de sélection allélique dans les ovules et les
pollens et d'association préférentielle des allèles identiques
Soit l'allèle A de fréquence: 112 + f dans les ovules
]/2 + m dans les pollens
Soit l'allèle a de fréquence ]12 - f dans les ovules
] 12 - m dans les pollens
Les fréquences p de A et q de a calculées sur la F2 sont liées à f et m par les relations:
p = ] /2 + (f+ m)/2 q = ]/2 - (f+ m)/2
Soit F la probabilité d'association préférentielle des allèles identiques
La fréquence H des hétérozygotes fonnés est alors:
H = (1-F) (1/2 - 2fm)
H - 2pq = (f - m)2/2 - F(l/2 - 2fm) (])
La relation (]) montre que H < 2pq implique f>0
H - ]/2 =- 2fm (1 - F) - F/2 (2)
La relartion (2) montre que si fm > 0, nécessairement H < ]/2. Par conséquent,
-si on observe H > ]/2, il faut fm < 0, donc des distorsions de sens opposé existent dans les
deux sexes. Mais dans ce cas, les fréquences des deux homozygotes seront voisines.
-si 2pq < H < ]/2 le plus vraissemblable est qu'il n'y a pas d'homogamie mais des distorsions de
même sens et d'intensités différentes dans les deux gamètes. Mais alors les fréquences des deux
homozygotes seront trés différentes.
.... 1._,,'
RESUME
Le mil pénicillaire (Pennisetlll11 glaucum (L.) R. Br.) est une grammee ongmalre
d'Afrique. Céréale de base de nombreuses populations d'Afrique et d'Inde, c'est une espèce
annuelle, diploïde 2n=2x=14 chromosomes. Les hybridations entre formes cultivées
(Penniset1lm gla1lclIl11 subsp. glaucum) et formes sauvages (Pennisetum glaucum subsp.
monodii) donnent des plantes fertiles à développement normal. Une divergence morphologique
et enzymatique est observée entre ces formes en situation de sympatrie malgré un mode de
reproduction allogame. Ceci implique une limitation des flux géniques entre les d~ux
compartiments.
L'étude au niveau pré-zygotique des compétitions polliniques, par pollinisation avec des
mélanges de pollens sauvages et cultivés, montre un avantage systématique des pollens
sauvages sur femelles sauvages. Sur femelles cultivées, les deux types de pollens sont
équivalents. Des interactions pollen-pistil seraient à l'origine de ces sélections
gamétophytiques.
Au nivéau post-zygotique, une incompatibilité a été mise en évidence dans les
croisements entre femelles cultivées et mâles sauvages. Elle se traduit par une malformation
des graines, accompagnée d'une diminution importante du poids de 1000 graines et du taux de
germination. L'étude réalisée sur 16 accessions cultivées et Il accessions sauvages,
représentatives de la diversité génétique et géographique de l'espèce, montre que le phénomène
est général et variable. Réciproquement, les graines sauvages x cultivés ont un aspect normal,
une taille réduite mais un taux de germination comparable à celui des graines sauvages x
sauvages. Cette malformation des graines n'a jamais été observée dans les croisements
intra-formes. Le degré de la malformation des graines dépend plus des effets femelles cultivées
et d'interactions que des effets mâles sauvages. La distance génétique mesurée à partir de
données enzymatiques et la distance géographique ne sont pas corrélées avec cette
malformation des graines.
Les observations histologiques des graines en formation, montrent un retard dans la
croissance de l'albumen hybride, une réduction de la synthèse de l'amidon et une
dégénérescence de l'albumen à partir du 15 ème jour après la pollinisation. A la maturité, la
graine hybride a peu de réserves et se rétracte après déshydratation. Le développement de
l'embryon est normal.
Le développement anormal de l'albumen met en cause son génotype et non un effet du
cytoplasme d'origine cultivée. Cette incompatibilité apparaît dans les générations ultérieures
quand les hybrides sont croisés en tant que mâles avec des femelles cultivées. Les F2 ne
présentent qu'un taux résiduel de graines malformées. Un modèle à trois locus avec relation
additive entre allèles est proposé. Le déséquilibre du génome de l'albumen triploïde dépend du
ratio entre allèles d'origine sauvage et cultivée.
La divergence observée entre mils cultivés et sauvages à travers les compétitions
polliniques et la malformation des graines, se poursuit dans les générations recombinantes par
d'importantes distorsions de ségrégation. Ces distorsions peuvent ètre influencées par des
effets de saison, de sexe et de cytoplasme.
Ces différentes barrières génétiques ne sont pas absolues mais leurs effets cumulés
peuvent limiter efficacement les flux géniques entre les deux formes du mil. La signification de
ces barrières par rapport au syndrôme de domestication, à la spéciation, à l'histoire évolutive
des mils et à l'amélioration du mil est discutée.
Mots clés: mil pénicillaire, Pennisetum glallcllm, compétitions polliniques, malformation des
graines, distorsions de ségrégation, domestication, spéciation, enzymes, distances.
